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Centre de Physiologie nerveuse du C.N.R.S. et Faculté des Sciences, 
Paris, France 2 


: INTRODUCTION 


Si lon s’en tient aux seules données de l’analyse électrophysio- 
logique, l’étude du systéme pyramidal chez le chat nous parait avoir 
suscité principalement deux ordres de travaux. Ceux tout d’abord 

_centrés sur l’organisation du faisceau pyramidal ou dw territoire cor-’ 
tical moteur dont il provient: nous devons a ces recherches, parmi~ 
d’autres résultats, de connaitre avec précision les composantes de 
la décharge pyramidale provoquée par stimulation de I’écorce (51, 
52), ou un contour du cortex moteur plus détaillé que celui ap- 
porté par les méthodes anciennes (67, 23, 37) ou enfin les carac- 
téristiques fonctionnelles des cellules de Betz (55, 56). Mais il y | 
t place, a cété de ces investigations, pour des études envisa- 
1t, sous un angle en quelque sorte plus global, les conditions | 
nes de mise en jeu du systéme pyramidal. Sans doute OStsee ae ae 


et Moruzzi (x) que nous en devons la premiere étapequi 9? 
leurs la premiére analyse électrophysiologique de la voie py- 


Se au niveau des py- 
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corrélations, déja décelées antérieurement, entre l’activité électrique 
de l’écorce motrice et celle du faisceau pyramidal (64, 19), tandis 
que d’autres analysaient les modifications de l’excitabilite du cortex 
moteur par des incitations corticipétes d’origine périphérique (62) ou 
centrale (3, 12, 42, 50, 6). 

Les expériences entreprises ici (4) s’inscrivent dans ce méme 
groupe d’analyses des conditions de fonctionnement du systeme py- 
ramidal. Notre but initial avait été de chercher, a la suite d’autres 
auteurs, une modulation de l’excitabilité de l’écorce motrice par des 
stimuli périphériques. et de tenter d’en systématiser les modalités. 
Trés rapidement toutefois, il nous est apparu que, pour le type de 
préparation que nous utilisions, de telles incitations périphériques, 
non seulement tactiles mais aussi visuelles ou auditives, étaient ca- 
pables a elles seules de susciter une décharge pyramidale selon un 
mécanisme en quelque sorte réflexe. C’est dés lors aux conditions 
mémes de cette activation «réflexe » des pyramides, sous l’effet de 
stimuli sensoriels de modalités diverses, que nous avons consacré le 
présent travail. 


METHODES 


1. Préparation des animaux. — Nos expériences ont porté sur 65 chats. 
Pour la plupart ces animaux ont été profondément anesthésiés au chlora- 
lose et maintenus ainsi pendant toute le durée de l’expérience (7 a 10 cg/kg 
en injection intraveineuse). D’autres fois, on a utilisé une préparation «non 
anesthésiée », soit immobilisée au curare (Flaxédil Spécia) 1, soit spinale 
haute (encéphale isolé), le temps opératoire s’effectuant sous narcose tran- 
sitoire a l’éther et Panimal étant toujours ensuite placé sous respiration 
artificielle. 

Aprés fixation de l’animal dans l'appareil de contention standard, on 
découvre d’une part une zone restreinte du vermis cérébelleux (en prévision 
de l’introduction de l’électrode pyramidale), d’autre part la plus grande 
partie des hémisphéres cérébraux (faces dorsale et latérales). Sur ceux-ci 
la dure-mére est réclinée; une couche d’huile minérale évite les dessications. 
tandis que la température est maintenue constante a l’aide d’un systéme 
de chauffage 4 infra-rouges. Cette technique de préparation, qui se préte 
particuli¢rement aux études topographiques, peut étre toutefois avanta- 


geusement modifiée lorsque l’on a en vue l’analyse de certains phénoménes.. 


dépendant trés étroitement de l’état général de l’animal. La mcdification 
consiste & ne découvrir aucune partie de l’encéphale, la voate cranienne 
étant laissée en place; les électrodes pyramidales sont alors introduites par 
des trous percés dans l’os a la fraise. Aprés descente jusqu’au niveau con- 
venable, elles sont fixées au crane & l’aide de ciment dentaire. Dans la me- 
sure ou l’animal ainsi «implanté » peut étre ensuite retiré de l’appareil de 
contention, une telle méthode permet de réduire grandement, en cas de 


. préparation non anesthésiée, les stimulations’ douloureuses. 


___| Gracieusement offert par la maison SPECIA que mous tenons & re- 
mercier ici. oe 
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Un certain nombre d’expériences a comporté des éliminations de cor- 
tex. Celles-ci ont été effectuées soit par leucotomie immédiatement sous- 
corticale (par lame mousse), soit plus volontiers, en particulier lorsqu’il 
s'est agi d’ablations étendues, par succion sous-piale, la conservation tout 
au moins partielle de la pie-mere permettant de réduire l’hémorragie ou 
de faciliter ’hémostase. Dans tous les cas, les observations n’ont été effec- 
tuées que plusieurs heures aprés |’élimination corticale. 


2. Dérivation, enregistvement et stimulation. — L*équipement électro- 
physiologique utilisé est de type courant et, ne comportant aucun dispositif 
particulier, il ne sera que briévement décrit. 

Les dérivations & la surface de l’écorce s’effectuent par fils d’argent 
souples non traumatisants; dans le cas particulier ot le cortex n’a pas été 
mis a nu, des aiguilles fines (type aiguille de phonographe), plantées dans 
Vos jusqu’au contact de la dure-mére et fixées a l’aide de ciment dentaire, 
peuvent parfaitement convenir. Les électrodes d’exploration pyramidale 
sont des aiguilles bipolaires concentriques, isolées sauf 4 la pointe (dia- 
métre: 0,5 mm), du type couramment utilisé en exploration sous-corticale. 

Les amplificateurs sont de modéle standard; les phénoménes recueillis 
sont observés sur oscilloscope a 2 traces (Cossor 1049) et enregistrés sur 
camera type Recordine Alvar. Dans un nombre limité de cas, on a doublé 
Vexamen cscilloscopique d’un enregistrement sur scripteur a plumes (Al- 
var 6 plumes). 

Les stimulations électriques sont.fournies par un dispositif électronique 
pouvant délivrer deux chocs dont les paramétres (intensité et durée), l’in- 
tervalle, ainsi que la fréquence maitresse sont contrdélés. Les chocs sont 
utilisés soit pour l’excitation directe de l’écorce (en électrodes bipolaires 
superficielles rapprochées), soit pour réaliser les diverses stimulations pé- 
riphériques «naturelles »: stimulation lumineuse bréve par déclenchement 
d’un éclatron (type Varéclat); stimulation acoustique du type clic, le choc 
étant amplifié et envoyé sur haut-parleur; _stimulation somesthésique enfin, 
le stimulus étant appliqué 4 une patte par deux aiguilles piquées sous la 
peau. 1 Sur l’encéphale isolé, des stimulations labiales ou gingivales — par 
conséquent trigéminales — ont fourni des résultats satisfaisants. 


3. Mise en place de V’électrode pyramidale. — Une électrode est introduite 
stéréotaxiquement selon un angle de 50° avec Vaxe de FOREL et de ‘telle ; 
sorte qu’elle atteigne le faisceau pyramidal au niveau protubérantiel en By 
avant de la décussation (plan frontal P 7, latéralité 1); cette méthode né- a 
cessite la traversée du cervelet et par conséquent la mise a nu partielle de Ae 


— celui-ci. : of 
s La profondeur de pénétration de Vélectrode correspond au niveau %, 
__ approximatif H-10. Toutefois, cette profondeur pouvant varier d’une pré- eo 


_ paration a l’autre, l’emplacement définitif a l’intérieur du faisceau pyra- 

midal ne peut étre déterminé que par contréle physiologique. A cet effet, © 
des stimulations électriques isolées (0.2 msec, quelques volts) sont appliquées 

au cortex moteur ipsilatéral pendant la descente progressive de l’électrode. 
_ L’apparition de la réponse typique polyphasique a courte latence (0,5 msec 
7 environ), maintes fois décrite (52, 37, 68, 60), signale que Paiguille a at- 
teint le faisceau pyramidal (Fig. 1). Des contréles histologiques ont con- 
 firmé cette position. Ajoutons que, dans la plupart des expériences, on In- 
troduit non pas une seule aiguille mais un couple d’électrodes | disposées 
dans le méme plan frontal et de part et d’autre de la ligne médiane. Lor- 
sque, dans ces conditions, chaque électrode ne recueille de réponse que pour 
la stimulation du cortex ipsilatéral, on peut admettre que les électrodes ont 
été convenablement placées, 4 savoir une dans chaque tractus pyramidal. 


Nous n’avonis pas eu en vue, dans ce groupe d’expériences, de dissocier 
les diverses catégories sensorielles somesthésiques dans leur effet réflexogéne. 


¥ 
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Fie. 1. — Contréle phystologique de la mise en place de Célectrode py- 
> 7 é C z : 
ramidale. 


La stimulation du gyrus Sigmoide antérieur (s#) provoque l’apparition 
d’une ,réponse a plusieurs composantes et trés courte latence (0,4 msec) 
au niveau de l’électrode de dérivation (P). Echelle de temps: 1 msec entre 
deux traits. Etalon d’amplitude: 1 mV. 


RESULTATS 


Les quatre premiers chapitres de ce travail seront dediés a un 
exposé des résultats obtenus sur animaux chloralosés, tandis que 
le dernier chapitre sera consacré aux résultats acquis sur prépara- 
tion non anesthésiée; ces derniers, bien qu’essentiels en ce qu ils 
conférent aux premiers une portée plus générale, seront plus succine- 
tement décrits dans la mesure ow ils n’en différent pas qualitati- 
vement. 


I. — Réponses pyramidales aux stimulations périphériques tsolées 


1. Caractéristiques. — Une stimulation périphérique isolée (so- 
mesthésique, auditive ou visuelle) évoque en général dans le faisceau 
pyramidal, une réponse typique, mono- ou polyphasique, dont la 
durée (conditionnée par la dispersion temporelle des influx) atteint 
en général plusieurs dizaines de millisecondes (Fig. 2 et 3). 

Par dérivation dans les deux tractus pyramidaux, on observe 
aisément le caractére bilatéral des réponses, non seulement A un sti- 
mulus yisuel ou acoustique, mais également pour une stimulation 
somesthésique strictement unilatérale (Fig. 2). Cette bilatéralité pose, 
dans le cas de l'activation d’origine somesthésique, un probléme d’or- 
ganisation qui sera discuté ci-dessous. Nous n’avons: par contre pas 


ae 


Patte gauche Patte droite 


A posi 


Cx3 
Pyrg 


Fig. 2. — Réponses des pyvamides et du cortex moteur a la stimulation 


somesthésique. 

expériences différentes, des réponses a 
la stimulation des 4 pattes, recueillies simultanément dans les deux pyra- 
mides. Noter la précession des réponses contralatérales par rapport aux 
réponses ipsilatérales, de méme que la bimodalité des réponses a la stimu- 
lation du membre postérieur contralatéral (voir texte). 

B: exploration simultanée, dans les mémes conditions, de la pyramide 
gauche et du cortex gauche, en région « motrice » pour les deux premieres 
lignes (point 1), en région somatique de la patte antérieure (point 2), ou 
dela patte postérieure (point 3) sur ies deux clichés du bas. Entre la premiére 
et la seconde ligne, stimulation répétitive entrainant une dépression des 
deux activités corticale et pyramidale. Maintien d’une composante pré- 
coce plus résistante pour les stimulations contralatérales (voir texte). 
Noter: réponses évoquées « motrices » au point cortical 1, spécifiques pri- 


maires en 2 ef 3- ’ 
Temps: 50° c/sec. Amplitude: 100 pV (pyramides), 200 pV (cortex). 


A: comparaison, dans deux 


REPONSES PYRAMIDALES ET CORTICALES 


Fig. 3. — Comparaison entre activités pyramidales et réponses corticales 
pour la lumiéve et le son. 


A: étude simultanée pour la lumiére et le son de la décharge pyra- 
midale (Pyr), de la réponse irradiée « motrice » (M) et de la réponse pri- 


‘ maire Sp correspondante (acoustique A ou visuelle V). Dérivations repé- 


rées sur la figurine. 
B: méme comparaison a propos.d’un stimulus lumineux mais dériva- 
tion, en outre, d’une réponse asscciative.. P: activité pyramidale; 1, 2, 3: 
réponses corticales respectivement motrice, associative et primaire. 
C: non parallélisme des réponses primaires dé l’aire acoustique I (4) 
et III (5) avec la décharge efférente pcur un clic (voir texte) 


Temps: 50 c/sec. Amplitude: roo wV pour la pyramide; 200 wV pour 


le cortex (100 HV pour le point cortical 4). 


fe 


ee eS, ee ee 
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cherché a examiner plus en détail cette dualité pour le cas des sti- 
mulations visuelles ou auditives: on sait en effet que, pour les deux 
systémes correspondants, les voies ascendantes issues des récepteurs 
prennent assez vite un caractere bilatéral. 

La latence des activités pyramidales réflexes est tres variable; 
elle dépend en particulier de la modalité sensorielle qui la détermine 
et, également, de l’intensité du stimulus appliqué. Dans le tableau I, 
résumant les valeurs extrémes relevées sur une vingtaine d’expé- 
riences, on peut remarquer que celle a la vision est a la fois élevée 
et trés variable, et que pour la somesthésie, dans une pyramide don- 
née, les réponses 4 un stimulus contralatéral (c) précédent sensible- 
ment celles A un stimulus ipsilatéral (7) appliqué au niveau symé- 
trique. De maniére générale, ces valeurs sont remarquablement €le- 
vées en raison, doit-on admettre, de la complexité du trajet nerveux 
parcouru a partir des récepteurs. 


TaBLEAu I. — Latences des réponses pyvamidales pour les trois modalités sen- 
sorielles. 


Valeurs moyennes obtenues (msec) a la température de 38°C. 


Somesthésique : 
Patte posterienre 1.) «iif 3S: (c) IO-12 (2) 15-20 
patte antéricure 1... -a 07+) » (c) 7-8 (z) 10-15 
DEES RE LL CMR oie, simone A nt home shee 25 
A COUSHIGUC te, = See inlet? > ates I5 


L’ amplitude des réponses dépend de l’intensité du stimulus ainsi 
que de sa fréquence. L’application, en succession, de deux stimu- 
lations identiques laisse apparaitre une valeur relativement élevée 
pour la période de subnormaliteé du systéme. On constate en effet 
(Fig. 4) une réduction dela seconde réponse a partir d’un intervalle 
d’environ 800 msec, l’annulation compléte étant obtenue aux alen- 
tours de 300 msec. Remarquons que le décours des courbes de ré- 
cupération ne dépend que peu de la modalité sensorielle, seuls des 
stimuli somesthésiques contralatéraux donnent ‘lieu & des subnor- 
malités plus bréves (voir ci-dessous). 


Va 


Ces activités pyramidales se révélent extrémement sensibles a 


: Vinfluence de I état de la préparation. Les réponses les plus fragiles sont 


celles dues A la stimulation visuelle. Il est. essentiel, pour leur 
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observation, que les préparations soient en excellent état, toute 
hypothermie accidentelle comme tout traumatisme cortical, méme 
minimes, les faisant disparaitre 4 un stade ot les potentiels évoqués __ 
primaires ne sont pratiquement pas affectés. < 

3 


Cortex 


+ primaire pe 


Fig. 4. — Cycles de récupévation corticaux et pyramidaux. 


Abscisses: temps en msec. Ordonnées: amplitude de la réponse en p. 100 
de l’amplitude inconditionnée. 


Groupe de gauche: cycles tracés pour les réponses recueillies dans une _ 
pyramide et suscitées par stimulation des 4 pattes (postérieures: p; anté- 
rieures: a; contralatérales: c; ipsilatérales: 1). pe (1), pe (2): courbes re- | 
latives aux deux composantes successives (voir Fig. 2) de la réponse a la © 
patte postérieure contralatérale. Noter: subnormalité plus breve pour les .@ 
_réponses aux deux pattes contralatérales. 


Groupe du centre: mémes cycles tracés au niveau de V’écorce: pour ie! 
potentiel primaire a la patte postérieure contralatérale et p abe les a *opons 
irradiées « motrices » aux stimulations des 4 pattes. : 


Groupe de droite: cycles de récupération pour les réponses au clic re 
cueillies sur le cortex primaire, sur le cortex moteur et dans les pyrami ey 
Gaye deux Sipsriences différentes pour ces. derasares) rey AES 


7 
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faisceau pyramidal, soit comme zone d’obtention (par stimulation 
électrique) de mouvements contralatéraux localisés — s’étend sur 
une région assez large (gyrus sigmoide antérieur et postérieur, gyrus 
coronaire, suprasylvien antérieur, latéral antérieur, ectosylvien an- 
térieur) y compris les régions enfouies a l’intérieur du sillon cru- 
ciatus (25), en sorte que ce «cortex moteur» déborde sur l’aire so- 
matique J et également, avec des restrictions pour certains au- 
teurs, l’aire somatique JJ (27, 31, 66, 67, 37, 57, voir aussi Discus- 
sion). Il était done essentiel de considérer, dans cette recherche, le 
cortex moteur non comme un territoire restreint qui serait contigu 
a l’aire somatique (ainsi qu’il est fréquemment laissé entendre) mais 
avec une plus grande extension, telle que la lui reconnaissent la 
plupart des travaux cités. C’est ce que nous avons toujours cherché 
a faire et la notion de cortex moteur devra ainsi étre prise ici dans 
son acception la plus large de cortex sensorimoteur. 


Il. — Réle du cortex moteur dans le mécanisme réflexe pyramidal 


1. Effet d'un traitement activateur ou dépresseur du cortex mo- 
teuy. — On pouvait donc se demander quel serait l’effet, sur les dé- 
charges pyramidales, soit d’une modification expérimentale de l’exci- 
tabilité du cortex moteur (élévation ou dépression), soit d’une élimi- 
nation pure et simple de ce dernier. 

L’application locale de strychnine a 0,5%, procédé classique per- 
mettant d’accroitre l’excitabilité neuronique, augmente dans des pro- 
portions importantes l’amplitude des réponses pyramidales aux diffé- 
rentes stimulations en méme temps qu'elle peut réduire leur latence 
(Fig. 5); elle peut méme les faire apparaitre dans le cas ol, pour une 
raison ou potir une autre (mauvais état de la préparation, niveau 
trop bas de stimulation sensorielle), ces décharges “n’existaient pas 
préalablement. . heals joa : 

L’application également locale d’un agent dépressif tel que le chlo- 
rure de potassium ou la novocaine produit des effets inverses: les 
réponses disparaissent transitoirement, ou définitivement, selon la 
dose appliquée (Fig. 6). Ph ea 

Enfin, l’ablation compléte du cortex moteur (au sens large con- 
_ sidéré ci-dessus) supprime toute activité pyramidale: on voit dispa-. 

raitre non seulement les réponses aux stimulations sensorielles, mais 
encore toute l’activité de « fond » observable la plupart du temps en 


{ 


‘Vabsence de stimulation caractérisée. 


Fig. 5. — Accroissement d’amplitude de véponses pyvamidales réflexes 
par stvychninisation du cortex moteur. 

Avant traitement: les réponses pyramidales aux stimulations sen- 
sorielles (choc a la patte, clic, éclair) ont été préalablement réduites (sti- 
mulations faibles). 

Apres application d’un papier imbibé de strychnine a 0.5% sur le 
cortex moteur, on note, pour les mémes intensités de stimulation senso- 
rielle, une augmentation trés importante de l’amplitude des réponses py- 
ramidales. 

Temps: 50 c/sec. Amplitude: 100 pV. 


Cx m Cx acoust 


patte son patte 


Fig. 6. — Differences d’effets d'une dépression locale du covlex moteur ou 
du cortex acoustique sur la réponse pyvamidale a la stimulation tactile ou sonore. 


<4 Application, locale de KCI; dérivation dans la pyramide correspondant a 
Vhémicortex traité. Stimulation de la patte ipsilatérale; stimulation sonore. 
Contr.: contrdles. 

’ Groupe de gauche: traitement du cortex moteur; dépression simulta- 
née des réflexes tactile et acoustique. “4 

Groupe de droite: traitement du cortex acoustique; suppression de la 
réactivité au son, légére réduction du réflexe tactile. 

Temps: 50 c/sec. Amplitude: 200 BLY. : 
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Ces expériences semblent permettre d’affirmer que seules les 
fibres issues du cortex moteur participent aux décharges pyramidales 
étudiées ici. Notons d’ailleurs a titre complémentaire que seule la 
stimulation électrique du cortex moteur évoque des réponses’ pyra- 
midales 4 courte latence; rien de tel ne nous -apparait lorsque cette 
stimulation est portée en dehors de la zone motrice (voir ci-dessous). 


2. Comparaison des réponses corticales de l’aire motrice et des ré- 
ponses pyramidales. — Sous chloralose, des réponses évoquées peu- 
vent étre aisément observées au niveau du cortex moteur lors de 
stimulations non seulement somesthésiques mais encore visuelles et 
acoustiques. Dans la mesure oti cette aire motrice peut étre rendue 
directement responsable des décharges pyramidales réflexes provo- 
quées par ces mémes stimulations, les deux phénomeénes — réponse 
corticale « motrice » et réponse pyramidale — devront pouvoir étre 
tapprochés dans leur allure ou leur évolution. 

Les réponses a la stimulation photique et auditive seront envi- 
sagées les premiéres. Pour un éclair ou un clic (Fig. 3), on recueille 


une réponse corticale, d’amplitude maximum dans le gyrus sig- . 


moide antérieur, qui s’apparente étroitement par son allure de ré- 
ponse «irradiée », aux activités associatives .décrites sur le cortex 
suprasylvien (16). Or la comparaison de cette réponse avec l’activité 
pyramidale révéle le faible écart des latences (du moins aux vitésses 
de balayage utilisées), une analogie souvent frappante des formes 
de réponses (lorsque ]’une d’elles est polyphasique, l’autre l’est en 
général également) et enfin la concomitance des variations que peu- 
vent présenter au cours du temps leurs caractéristiques de latence 
ou d’amplitude. Il est clair d’autre part que pour la lumiére comme 
le son, ni les réponses primaires, ni méme les activités associatives 
suprasylviennes ne présentent une telle -correspondance avec le po- 
_tentiel pyramidal (Fig. 3 B). En particulier, limportante précession 
du potentiel primaire sur le potentiel « frontal », et @ fortiort sur la 
_ réponse pyramidale, est & noter. Dans le cas de audition, ce déca- 
lage s’observe tant pour la réponse de l’aire I que celle de l’aire Ill 
- (tableau Tipet: Fig--3' Cy 
-. Pour une modalité donnée, d’autré part, l’examen des. courbes 
_ de vécupération a V application de deux stimuli successifs permet d’op- 
" poser identiquement le systeme de projection primaire d’une part 
a celui de projection «motrice » de l’autre: la rapide récupération 
de la réponse primaire contraste avec la subnormalité prolongée de 
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la réponse motrice, comme aussi celle plus grande encore dr, la ré- © 
ponse pyramidale; cette observation souligne avec d'autres l’évidente 


différence d’organisation de ces deux systemes, primaire et fron 
tal (Fig. 4). | = 
TaBLeau II. — Comparaison, dans deux expériences individuelles, des latences j 
des véponses corticales primaires, suprasyluiennes, « motrices », et des vé- a 
ponses pyrvamidales. Temps en msec. % 
Réponse primaire suprasylv. | motrice pyramidale 
Vision 122 18 30 Else ee O 
Audition | aire I | aire TTI Tren Ut aaa > 15 
6 6 eee | 


Le cas des réponses somesthésiques mérite d’étre envisagé sé- _ 
parément du fait que, au niveau cortical, le systéme de projection — 
primaire et la zone pyramidale coincident pane On distin- 
guera selon que le stimulus tactile est appliqué a la patte ipsi- ou 
contralatérale par rapport a la pyramide explorée (Fig. 2). 
Pour une stimulation ipsilatérale (patte antérieure ou postérieure) é 


quent ‘as Vaire somatique primaire, et qui ais une ciate 
environ de celle d’une réponse primaire. Dans” ce- 0 
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A son caractére strictement unilatéral eta sa précocité, cet accident 
joint des propriétés dynamiques particuliéres (période réfractaire trés 
bréve, absence totale d’interaction avec une autre réponse) ; enfin 
il se montre insensible 4 tous les traitements dépressifs ou excita- 
teurs appliqués au cortex et qui affectent, on l’a vu, la partie prin- 
cipale de la réponse pyramidale. 

On serait alors en droit de supposer que, dans ce cas particulher, 
lélectrode enregistre outre les influx descendants, un groupe d’in- 
flux ascendants somesthésiques plus précoces, donnée conforme a un 
ensemble de résultas récents (10, 11). Toutefois, la validité — non 
évidente — de cette observation sera envisagée dans la discussion. 


Fig. 7. — Présence d'une composante précoce dans la réponse pyvamidale 
a une stimulation somesthésique contralatérale. 


a: réponse obtenue par stimulation de la patte postérieure opposée ~ 


a la pyramide ou s’effectue la dérivation. Existence d’une composante ini- 
tiale & trés courte latence (fléche). 

b: la stimulation de la patte est précédée par une stimulation sonore 
dans le but d’obtenir une occlusion (cf. p. 151); seule la partie terminale 
de la réponse somesthésique est supprimée. 

c: une dépression corticale due a l’altération du cortex n’affecte pas 
la premiére partie de la réponse alors qu’elle réduit fortement la deuxiéme. 

d: l’application de strychnine sur le cortex moteur au cours de cette 
dépression raméne partiellement les composantes terminales a leur am- 
plitude initiale; elle ne modifie pas la premiére composante. 

e: l’ablation du cortex moteur supprime complétement la partie prin- 
cipale de la réponse. La composante a courte latence reste intacte. L’iden- 
tification de cette composante a des influx afférents est discutée dans le 
texte (pp. 134 et 156). 

Temps: 50 c/sec. Amplitude: 100 pV. 


Ill. — Role d’autres territoives corticaux 
dans le mécanisme réflexe pyramidal 


Les données anatomiques classiques, trop fragmentaires, ne nous 
f apportaient guére d'information directement utilisable quant aux 
_ structures assurant la transmission d’influx depuis la voie périphé- 
-rique jusqu’au cortex moteur. On était alors tente d’évoquer des 
_schémas théoriques tels que celui de Pavlov supposant que l’arrivée 
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des influx au niveau du cortex moteur résulte d’une réverbération 
secondaire a partir des aires de projection primaires. C’est dans cette 
perspective que nous avons entrepris des expériences visant a de- 
terminer le role éventuel des aires corticales primaires dans l’acti- 
vation réflexe du cortex moteur. 


1. Effets de V’ablation des aires sensorielles primaires visuelles et 
acoustiques ou d’excisions plus éendues. — On a pratiqué des abla- 
tions bilatérales, soit des territoires primaires correspondant a l’une 
ou l’autre des deux modalités (Fig. 8), soit de ’ensemble du cortex 
postérieur a l’aire somesthésique (Fig. 9). 

On assiste tout d’abord a une disparition plus ou moins com- 
pléte des réponses aux diverses stimulations périphériques (méme 


ABLATION DU CORTEX VISUEL 


Fig. 8. — Effet d’une ablation du cortex visuel. 


Apres ablation bilatérale des aires visuelles (suivant le contour en 
pointillé), un éclair lumineux provoque encore une réponse pyramidale. 
La latence de cette réponse est toutefois trés grande. 

Temps: le trait horizontal représente 100 msec. 


somesthésiques) pendant les premiéres heures qui suivent l’opération. 
Par contre, si l’on prolonge les essais suffisamment longtemps (5 
a 6h), on constate en général une réapparition de la réactivité py- 
ramidale. ; 
Cette reprise de la réflectivité ne s’effectue pas identiquement 
pour les trois modalités sensorielles: dans tous les cas, les réponses- 
somesthésiques (dont le territoire est intact) reparaissent assez pré- 
cocement, leur suppression étant manifestement due A un effet gé- 
néral de dépression. La récupération plus tardive des réponses au — 
son et a la lumiére dépend de l’ablation opérée, quoique de facon 
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générale celles au son réapparaissent plus tét que celles a la lumiére. 
C’est ainsi que dans nos expériences d’élimination totale du cortex 
(a l'exception de la région précruciée), dans trois cas, le son est re- 
devenu efficace au bout de 2 h, la lumiére au bout de 4 45 h. Chez 
la 4e€me préparation, les réponses visuelles n’ont jamais reparu. 

Les données des éliminations partielles — mais toujours bila- 
térales — de cortex, effectuées en de multiples occasions (leucotomie 
ou aspiration) vont dans le meme sens: extréme fragilité des répon- 


Ablation cortex 


postérieur 


Fig. 9. — Réponses pyramidales au son et a la lumiére aprés ablation | 
bilatérale du cortex postérieur (selon les contours indiqués). 

Exploration d’une pyramide (tracé du bas) ‘et du cortex moteur cor- 
‘respondant (haut). 


~ . . x . ’ ‘3 . . ’ tion 
A, B, C: trois exemples, pris 4 des stades différents de récupération, oe 
de réponses au son (S), 4 la lumiére (L) et a la combinaison des deux sti- K 
muli (S + L). Noter la facilitation importante qui résulte de cette asso- fis 
ciation. : oes a 
D: aprés contréle (Co), Vapplication de KCl sur le cortex moteur sup- a 
prime les deux réponses corticale et pyramidale (graphique inférieur). oe 


Temps: 50 c/sec. Amplitude: 100 wV (pyramide), 200 mV (cortex). 
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ses visuelles A l’atteinte du cortex sensoriel correspondant, mais 
néanmoins retour progressif de la réaction pyramidale, récupération 
plus rapide et donc plus grande résistance de la réflectivité au son 
en cas d’élimination compléte des aires ectosylviennes. 

Les latences des réponses recueillies aprés ablation sont varia- 
bles selon les expériences. Tantét elles ne s’écartent guére de celles 
obtenues avant l’intervention et s’insérent donc dans les valeurs 
habituelles; tant6t, au contraire, des délais plus considérables s’ob- , 
servent postopératoirement, de l’ordre du double, c’est-a-dire respec- — 
tivement 30 msec pour le son, 60 4 100 msec pour la lumiére. 

Le fait essentiel, dans la perspective qui nous concerne ici, est 
la persistance de réflexes pyramidaux visuels et acoustiques apres 

Fs élimination totale des aires primaires correspondantes et, davantage _ 
fa encore, apres suppression large de l’ensemble du cortex. postérieur, — 
y compris les territoires associatifs qu’il comporte. Un certain nom- 
< -bre de remarques et d’hypothéses peuvent ainsi étre avancées a 
‘propos de" ces résultats ; elles pes discutées ci-dessous. 


~ 


2. Dépression ou activation pharmacologiques des atres primaires, 

cuelles et acoustiques. — Bien que non indispensable, on vient de 
le voir, au maintien de réponses pyramidales au son et a la lumiére, 

les aires primaires visuelles et acoustiques « conditionnent » néan- . 

mains les mécanismes de cette réactivite. Crest ce que Prescot les = 
résultats que nous allons ‘Tapporter. Eig<8 

re wpe Ge sont tout d’abord des traitement pharmacologiques: depres 
 sifs ou activateurs- de l'une ou l’autre des aires ‘primaires _ et : 
les effets. _immédiats sont une diminution ou une exaltation n on de la 
tae G ‘pytamidale. Sie aie : “3 Peo eae oh 
La application locale, sur le cortex visuel, du fragment 
die  filtre imbibé de KCl concentré diminue pt is 
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Sur les aires auditives, les effets sont qualitativement analogues 
(Fig. 6, droite). Toutefois, on ne parvient pas toujours a une suppres- 
sion des réponses; il peut y avoir seulement une diminution d’am- 
plitude, qui s’accompagne en général d’un accroissement de latence 
Une action opposée peut étre obtenue par l’application locale 
d’un papier imbibé de strychnine a 5 9/93; on observe effectivement, 


KCL. acx:v: 


A\- 


RETOUR 


Fig. 10. — Effet d’une dépression du cortex visuel par le chlorure de po- 
tassium. ‘ 


réve colonne: aspect des réponses pyramidales aux stimulations sen- 
sorielles avant toute action pharmacologique. De haut en bas: réponses 
aux stimulations visuelle, somesthésique, auditive. 

2eme et 3éme colonnes: apres application sur le cortex visuel d’un pa- 
pier imbibé de chlorure de potassium (3 M), la réponse visuelle commence 
par augmenter de latence et diminuer d’amplitude. Puis elle disparait. En 
méme temps, les réponses aux autres stimulations sont réduites; elles ne 
subissent cependant pas d’importantes modifications de latence. 

4eme et 5éme colonnes: apres enlévement du papier, les réponses re- 
viennent 4 leur amplitude et latence initiales. Le phénomeéne est plus ra- 
pide pour les réponses auditives et somesthésiques que pour la réponse 
visuelle. 

Temps: 50 c/sec. Amplitude: 200 ~V. Durée du phénoméne: les pho- 


‘tos des 2éme et 3éme colonnes ont été prises respectivement 3 min et 5 min 


aprés application du papier; les photos des 4¢me et 5éme colonnes ont été 
prises 5 min et 10 min aprés enlévement. du papier. 


apres un tel traitement, une augmentation de l’amplitude, en méme 
temps qu’une réduction de latence des réponses pyramidales aux 
stimulations sensorielles (Fig. 11); ces modifications peuvent $’inter- 
préter comme résultant d’un « effet facilitateur ». ; 

Il était essentiel de chercher a préciser le degré d’électivité de 
action dépressive du KCl ou excitante de la strychnine, l'une et 
Vautre étant considérées bien entendu dans leur effet immédiat, 
tout prolongement imposé risquant d’entrainer soit une dépression 
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eénérale de l’écorce, soit une éventuelle diffusion de la substance 


active. 

En fait, on observe une relative spécificité de l’action pharma- 
cologique; c’est ainsi (Fig. 10) que application de KCl sur le cortex 
visuel supprime les décharges réflexes visuelles alors que celles au 
son et surtout celles 4 la stimulation somesthésique ne sont que 


STR. fi 2 | 


Fig. 11. — Effet sur les réponses pyvamidales de la strychninisation des 
tervitoives primaives de projection. 


réve ligne: (1) avant et (2) aprés application de strychnine sur l’aire 
auditive I. 

La réponse pyramidale & un clic augmente d’amplitude, en méme 
temps que sa latence diminue. 

2éme ligue: modifications analogues observées pour la réponse visuelle 
& un éclair lumineux: (1) avant, (2) et (3) aprés strychninisation du cortex 
visuel. ; 

3 Temps: 50 c/sec. 


peu touchées; la latence des premieres est, avant leur disparition, 
considérablement allongée, tandis que celle des autres réponses subit 
peu de modifications. Une observation analogue est apportée (Fig. 6, 
a! _ droite) pour le couple son-patte. Cette action élective contraste évi- 
‘ demment avec l’effet dépresseur généralisé que détermine le traite- 
ment du cortex pyramidal (Fig. 6, gauche).’ 


3. Stimulation électrique des aires corticales. — Les expériences 
précédentes ne donnaient qu’une preuve indirecte de l’existence 
ar,: d’une liaison entre les aires sensorielles primaires et l’aire motrice. 
La méthode de stimulation -électrique localisée des territoires corti- 


caux eux-mémes nous en a apporté une démonstration plus im- 
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A l’aide d’une paire d’électrodes superficielles identiques a celles 
de dérivations corticales, et distantes de 2 mm environ, on applique 
en différents points du cortex une stimulation (choc rectangulaire 
de durée fixe: 0,2 msec) dont on peut faire varier l’intensité. Les 
réponses sont recherchées au niveau des deux pyramides simulta- 


nément et, éventuellement, sur le cortex moteur. 


Fig. 12. — Réponses pyvamidales corvespondant a des stimulations de di- 
vers points de l’écorce. 


Des stimuli brefs (0.2 msec) mais d’intensité assez élevée et constante 
au cours de cette expérience sont appliqués par des électrodes superficiel- 
les espacées de 2 mm en des points du cortex repérés sur le schéma. 

La dérivation est faite dans la pyramide droite (Pyr D). 

On distingue trois groupes de territoires corticaux: I: le cortex fron- 
tal ipsilatéral 4 la pyramide de dérivation (pointillé), dont la stimulation 
suscite une réponse directe (a) & courte latence (0,4 msec); 2: les territoires 
de projection primaires (repérés par des traits pleins); leur stimulation dé- 
termine des réponses 4 longue latence (de 5 & 15 msec selon le cas); 3: les 
territoires associatifs suprasylviens (tirets) dont la stimulation aux inten- 
sités utilisées apparait inefficace. » ; 

Temps: 50 c/sec. Amplitude: 500 V pour (a); 100 wV pour tous les 
autres clichés. 
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Pour de faibles intensités de stimulation (quelques volts), seule 
la stimulation du cortex moteur ipsilatéral a la pyramide explorée 
est efficace, provoquant la classique réponse utilisée pour mettre en 
place l’électrode pontique et correspondant a la mise en jeu directe 
de neurones pyramidaux (Fig. 2 et 12 4). De tels stimuli dintensité 
faible sont inefficaces en toute autre région de l’écorce. 

Si par contre un augmente l’intensité du choc au-dela des limites 
précédentes, on constate que son application a des territoires corti- 
caux absolument distincts du cortex sensori-moteur est susceptible 
d’activer les pyramides; toutefois, les réponses obtenues différent 
alors des réponses directes par leur longue latence (5 a 15 msec), leur 


13. — TLopographie 
des stimulations électri- 
ques localisées de la con- 
vexité, efficaces (cercles 
noivs) ou inefficaces (cer- 
cles blancs) pour détermi- 
nev une décharge de la 
pyvamide tpsilatérale. 


' Triangles: points ou 
sont obtenues des déchar- 
ges directes (mise en jeu 
directe du faisceau pyra- 
midal). 

En cartouche: la ré- 
gion sensori-motrice con- 
tralatérale détermine des 
réponses indirectes. 


=~ 
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voquant des réponses dans les deux faisceaux pyramidaux (Fig. 12). ‘4 
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stique) contraste avec le faible pouvoir activateur des aires asso- 
ciatives (gyrus suprasylvien et latéral antérieur). 

Dans le détail, cette répartition mérite quelques commentaires: 
a) pour un faisceau pyramidal donnée, les deux aires visuelles 
droite et gauche, comme aussi les deux zones acoustiques symé- 
triques, sont efficaces. Des différences de latence marquent toute- 
fois le passage d’un céoté au cdté opposé, la réponse contralatérale 
apparaissant plus tardivement que la réponse ipsilatérale (Fig. 12); 
b) de méme, pour une pyramide donnée, le cortex sigmoide 
— somesthésique et moteur — contralatéral a la pyramide explorée 
fournit des réponses en tous points analogues aux activités indi- 
rectes mentionnées ci-dessus. Par contre, en raison de l’extension de 
l’aire motrice, la stimulation ipsilatérale ne nous permet évidemment 
pas d’analyser ]’éventuelle efficacité «indirecte » du cortex somes- 
thésique; l’activité due a la mise en jeu directe des neurones pyra- 
midaux masque évidemment tout autre effet. 


4. Données hodologiques préliminaires. — Les résultats précé- 
dents incitaient a préciser l’organisation anatomique des liaisons 1m- 
pliquées: liaison périphérie-cortex moteur d’une part, liaison entre 
territoires sensoriels et cortex moteur-de l’autre. 

Nous n’exposerons pas, dans le cadre de ce travail, des recherches 
encore en cours sur le trajet périphérie-cortex; par contre, quelques 
données relatives A la liaison entre les aires sensorielles primaires, 
visuelle et acoustique, et l’aire « motrice » sont 4 considérer ici. 

Dans cette étude plusieurs problémes pouvaient orienter l’expé- 
rimentation. Pe 

a) On pouvait, en premier lieu, invoquer un processus de 
transmission purement intracorticale, la voie impliquée ne quittant 
4 aucun moment la substance grise. Or des incisions de ]’écorce sé- 
parant ainsi le plus possible le cortex moteur d’une part des terri- 
toires visuel et acoustique d’autre part, n ‘ont jamais supprimé irré- 
versiblement les réponses pyramidales réflexes a la stimulation des 


aires primaires. Cette explication ne pouvait donc étre retenue. 


b) Une autre possibilité était celle d’une transmission cortico- 


corticale des incitations, selon laquelle la liaison aire primaire — aire 


motrice utiliserait des fibres longues et emprunterait par conséquent 


la medulla des hémisphéres. Or des incisions plus profondes que les. 
-précédentes et destinées cette fois a 4 interrompre les liaisons inter- 
_corticales ne se sont pas révélées beaucoup plus efficaces que les in- 
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cisions superficielles sur les réponses pyramidales aux stimulations 
des aires primaires: se ules des réductions. d’amplitude furent ob- 
servées, Et méme de véritables lobotomies du cortex antérieur, 
séparant le cortex moteur du cortex visuel et acoustique sur toute 


Pyr 
Cxm 
Stim —> Cxv Cxad M 
Avant 
Pyr 
Cxm 
——— 
Apres 
Pyr > 
Y I 
Cxm 
Fig. 14. — Réponses pyramidales et corticales a la stimulation du cortex 3 
primaive visuel et acoustique. * 
A: réponses dans une pyramide (tracé supérieur de chaque graphique) ~ é 
| et sur le cortex moteur ipsilatéral (tracé inférieur) a la stimulation du cor- 
tex visuel (Cxv) et acoustique (Cxa) ipsilatéraux. Fs; 
B: mémes activités recueillies dans une autre expérience avant, puis 
aprés incision profonde bilatérale entre le cortex moteur et les zones plus 
postérieures (voir texte). 3 
; Temps: 50 c/sec. Amplitude: 150 wV (pyramide); 300 nV ans tent 
Bs : , 
: x 


la largeur des hémisphéres et sectionnant en principe toutes les fi- 


; bres transcorticales (incision dans le plan frontal du noyau caudé 
aE.” jusqu’a la profondeur du corps .callenx), sont restées sans résultats 
ate (Fig. 14 B). | . , 


Il est done trés probable — quoique non _absolument prouvé a 
que la liaison entre aires corticales s’effectue non par liaison cortico- 
corticale mais par l’intermédiaire d’un relais sous-cortical. 
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c) De essais de suppression de la bilatéralité des réponses aux 
stimulations corticales parlent dans le méme sens (Fig. 15). 

Les réponses pyramidales aux stimulations d’une aire primaire 
étant bilatérales, on pouvait s'interroger quant a la structure assu- 
rant le passage des influx d’un hémisphere a l'autre; nous avons 
pensé d’abord au corps calleux. Dans la mesure ot celui-ci contient 
essentiellement des fibres reliant les territoires corticaux homologues 
des deux hémisphéres (fibres interhémisphériques homonymes), deux 


Fig. 15. — Persistance de la réponse de la pyvamide gauche a la stimu- 
lation de Vaire visuelle droite aprés ablation-combinée de l’aive motrice et de 
Vaive visuelle gauche. 


Temps: 50 c/sec. 


schémas pouvaient exprimer son intervention: pour prendre l’exem- 
ple de réponses pyramidales gauches a la stimulation du cortex visuel 
droit, ce sera’ soit la voie: cortex~visuel droit — fibres calleuses — 
cortex visuel gauche — cortex moteur gauche, soit celle: cortex visuel 
droit — cortex moteur droit — fibres calleuses — cortex moteur gauche. 

L’expérience de contréle a consisté a détruire sur le méme ani- 
mal, le cortex visuel gauche et le cortex moteur, droit: cette double 
ablation devait interrompre les deux trajets transcalleux suggerés, 
4 supposer qu ils interviennent. 

Or, on a constaté dans ces conditions que la stimulation du 
cortex visuel droit provoque encore une réponse dans le faisceau 
pyramidal gauche. 

La bilatéralité des réponses n’est donc, selon toute vraisem- 
blance, pas due a des fibres interhémisphériques homonymes du corps 
calleux. On est alors amené ici encore 4 supposer lintervention de : 
structures sous-corticales que d’autres expériences devront délimiter. 
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8. Cas particulier des réponses réflexes a la stimulation somesthé- 
sigue. — En raison de la situation particuliére des projections so- 
mesthésiques I et II par rapport aux neurones d’origine du faisceau 
pyramidal (voir ci-dessus), le probleme du role respectif de l’aire 
réceptrice et du cortex moteur dans l’activation pyramidale meérite, 
dans ce cas, un examen séparé. 

Du fait du chevauchement sensorimoteur, on peut concevoir 
comme hypothése qu’une partie tout au moins des afférences so- 
mesthésiques est susceptible d’activer des neurones pyramidaux au 
niveau méme de leur aboutissement cortical, ce qui conduirait a 
n’attribuer aucun réle direct aux transmissions cortico-corticales aire 
somatique — aire motrice dans le réflexe cortical. Or, en préparation 
chloralosée, les particularités des réponses a la stimulation somesthe- 
sique, sur l’écorce sensorimotrice et dans les pyramides, parlent as- 
sez en faveur d’une telle schématisation. 

Sur le cortex moteur en effet et pour une stimulation unilatérale, 
on reléve, on l’a vu, a coté du potentiel somatique I contralatéral 
et a localisation nettement postsigmoide, des réponses bilatérales 
dominant autour du sillon cruciatus et sur le gyrus sigmoide anté- 
rieur. Ces réponses, déja décrites antérieurement (2), s’apparentent 
assez directement, par leur aspect, aux potentiels « associatifs » (16). 
On peut considérer qu’elles résultent d’une afférence passant, au ni- 
veau thalamique, par le centre médian, leur bilatéralité au niveau 
cortical étant due a des connexions entre les deux noyaux thala- 
miques symétriques. Ces réponses représentent l’équivalent des acti- 
vités frontales visuelles et acoustiques qui, comme elles, se localisent 
essentiellement dans la partie antérieure du cortex sensorimoteur. 
En somme, il existe au niveau du cortex sensorimoteur (au sens 
large), deux systemes somesthésiques afférents théoriquement sus- 
ceptibles d’activer les neurones pyramidaux: celui, issu du noyau 
ventral postérieur et qui dans cette hypothése ne mettrait en jeu, 
avec le cortex somatique contralatéral, que la pyramide correspon- 
dante; le second, issu de chaque centre médian, activant les deux 
hémicortex périsigmoides et, par conséquent, les deux voies pyra- 
midales. 

Or, pour une stimulation somesthésique unilatérale, les réponses 
obtenues dans les deux pyramides ipsi- et contralatérale différent par 
leur latence et leur complexité (Fig. 2): la réponse contralatérale dé- 
bute plus tét, tout au moins pour la patte postérieure, et dure plus 
longtemps que la réponse ipsilatérale. Du c6té ipsilatéral, la corres- 
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pondance chronologique entre la réponse corticale « secondaire » et 
la réponse pyramidale est évidente; du cété opposé, l’activité pyra- 
midale est souvent plus précoce et se situe dans la premiére phase 
de la réponse somatique primaire, ce qui peut indiquer que le début 
tout au moins des décharges efférentes pourrait provenir d’une acti- 
vation directe 4 partir des projections primaires issues du nucleus 
ventralis posterior (12). 

D’autre observations que nous résumons bri¢vement parlent 
également en faveur de ce schéma. 

a) On a vu que les réponses pyramidales sont de maniére gé- 
nérale trés fatigables. Or la seule exception a ce fait est représentée 
par la réponse pyramidale a un stimulus tactile contralatéral: la 
répétition fréquente des stimuli (Fig. 2) décompose visiblement cette 
réponse en deux parties, l’une tardive qui disparait en méme temps 
que le potentiel cortical secondaire, l’autre précoce, relativement 
plus résistante et dont les fluctuations suivent d’assez pres celles 
du potentiel primaire (I et II) mais qui est bien entendu moins 
résistante 4 la répétition que la composante « ascendante » qui la 
précéde dans certains cas. 

b) L’examen des cycles de récupération correspondant a deux’ 
chocs successifs est également intéressant-(Fig. 4): cette récupération 
des réponses pyramidales est manifestement plus rapide pour des 
réponses aux stimuli contralatéraux (ou tout au moins pour leur 
composante initiale) que pour celles suscitées par des stimuli ipsi- 
latéraux (ou pour les phases tardives des réponses contralatérales). 

Or on sait, que les cycles tracés dans les mémes conditions pour 
les potentiels somesthésiques primaires ou pour les activités irra- 
diées motrices offrent des différences sensibles de décours de leur 
subnormalité. Et la comparaison des deux groupes de données, cy- 
cles pyramidaux et cycles corticaux, suggére — sans le prouver ab- 


 solument bien stir — que les réponses pyramidales au stimulus con- 


- tralatéral dépendent, tout au moins partiellement, du potentiel pri- 


~ maire et non seulement du potentiel irradié a récupération plus lente. 


c) Nous avons cherché a nous assurer des propriétés «ré- 
flexogénes » des noyaux thalamiques impliqués: ventral postérieur 
d’une part, centre médian de l'autre (18); en stimulant localement 


des points déterminés du thalamus, nous évaluons le seuil d’exci- 


tation nécessaire 4 l’obtention d’une réponse pyramidale réflexe. Or 
le centre médian tout autant que le noyau ventral postérieur appa- 
. na x s hs - , x o l f 

Taissent comme puissamment « réflexogenes », déterminant des dé-. 
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charges pyramidales pour des Seuils de stimuli comparables et rela- 
tivement trés bas (a l’opposé des corps genouillés latéral ou médian 
ou de noyaux tels que le pulvinar par exemple). I est donc logique 
d’admettre que ces deux noyaux, qui recoivent tous deux des affé- 
rences somesthésiques directes ou indirectes, jouent vis 4 vis du 
syst¢me pyramidal des réles comparables. Notons que l'effet «ré- 
flexogéne » du ventral postérieur avait déja été signalé par Brookhart 
et Zanchetti (12). 


IV. — Interactions dynamiques entre excitations 
de provenances différentes 


Les résultats que nous venons d’exposer démontrent que le 
cortex moteur peut étre sollicité tout a la fois par des influx venant 
les uns de diverses voies sensorielles, les autres des différentes aires 
corticales. A l’échelle globale, ce territoire nous apparait comme un 
lieu de convergence d’afférences de multiples provenances. 


Toutefois, il restait 4 préciser si ce chevauchement des projec- — 


uons dans l’aire motrice impliquait, ou non, l’existence de con- 
vergences réelles, soit au niveau m¢me du cortex moteur, soit en 


un point. intermédiaire des trajets afférents: l’application’ simultanée : 


ou successive de stimuli de natures différentes devait permettre de 


résoudre ce point, selon la présence ou l’absence d’interactions (faci- 


litations ou occlusions) ‘entre les réponses qu’ils suscitent. 
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Pyr 


I Patte-Aud 
I. Aud -Patte 


Fig. 16. — Occlusions entre véponses pyramidales d ovrigines difféventes. 

Patte-Aud et Aud-Patte, respectivement, réactivité pyramidale au son 
aprés réponse a une stimulation somesthésique au temps O ou vice-versa. 

En II: occlusion non totale. : 

Vis - Aud: courbe de réactivité au son aprés une réponse a la lumiére 
(stimulus lumineux appliqué au temps O) et quelques clichés correspondants. 

Les facilitations entre réponses obtenues pour des intervalles trés 
courts n’ont pas été reportées sur les courbes. 

Colonne de droite (photos): autres exemples d’interactions entre effets ; 
de stimulations corticales (cortex visuel et cortex acoustique) et de stimu-- 
lations d’origine mixte (cortex acoustique + lumiere; cortex visuel + lu- 
miére). Temps: 100 msec. 

Comparer les présentes courbes a celles de la Fig. 4. Abscisses: temps 
en msec. Ordonnées: amplitude de la réponse en p. 100 de l’amplitude in- 


conditionnée. a 


iF b) Pour des distances beaucoup plus faibles entre les chocs, 
telles qu’il y ait quasi simultanéité entre les. réponses apparaissant vt 
isolément, il se dessine au contraire une facilitation: en régle gé- . 
nérale en effet, l’application combinée des deux stimuli provoque se 
dans ces conditions une décharge dont l’amplitude est supérieure a 
la somme des amplitudes des réponses a chaque stimulation portée 1s0- 
lément (Fig. 17). 

- Notons que des facilitations peuvent s’observer méme lorsque 
l'un des stimuli appliqués est liminaire ou méme sous-liminaire pour 
la réponse pyramidale, c’est-a-dire lorsque celle-ci est soit juste per-- 
ceptible, soit méme absente. Pour cette derniére raison, il est trés 
difficile d’évaluer avec précision le taux de facilitation. On peut 
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lum +son 


a hn oes Se AL 
atte son ottre+son 
b cael shasta BAe 


ea som cK O+cxXSOM 


Fig. 17. — Exemples 
divers de facilitations de 
la veponse pyvamidale par 
combinaisons, en I de stt- 
mulations péviphériques, 
en II de stimulations cor- 
ticales électriques et en III 
par associations mixtes. 


CXO+CXV cxa, cxv: stimula- 
tions du cortex acousti- 
que ou visuel ipsilatéral ; 

cxsom: stimulations 
du cortex somesthésique 
contralatéral. 
En Ila et IIc: dé- 
cCxa+cxv rivations simultanées sur 


le cortex moteur et la 

pyramide ipsilatérale.— 

Jn Parallélisme des évolu- 

C Sareea: tions sur l’un et l’autre 


tracés. 
Temps en Ia, vala- 


ble pour l’ensemble: 50 ~ 


c/sec. 


Ny a 


» SON+CXV 


obtenir un ordre de grandeur du phénoméne en rapportant l’ampli- 


tude observée a celle que fournirait: une re addition des deux _ 


réponses partielles. Les chiffres résultant (300 & 500°) n’ont, cela 


va de soi, qu’une valeur d’indication. Toujours ces facilitations s’ob- _ 
_tiennent pour une quasi superposition de ces réponses isolées; la 
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recherche des limites d’efficacité dans l’intervalle des stimuli, par 
rapport a la position optimale, n’a pas été poussée davantage jusqu’a 
présent. 


2. Autres combinaisons hétéro-sensorielles. — La combinaison d’une 
stimulation somesthésique avec une stimulation lumineuse ou audi- 
tive permet d’observer trés aisément des phénoménes d’occlusion 
analogues a ceux décrits pour la combinaison son-lumiére (Fig. 16). 
Les effets de facilitation sont par contre plus~difficiles 4 obtenir: 
Si nous avons réussi a les observer dans le cas de la combinaison son- 
choc a la patte, nous n’avons vu que des sommations-simples de 
réponses avec l’association lumiére-choc a la patte. Cet échec semble 
dt en partie a la difficulté de trouver, pour la stimulation somesthé- 
sique, une intensité suffisamment faible pour permettre une action 
facilitatrice de la lumiére ou du son mais suffisamment forte toute- 
fois pour que des variations spontanées du seuil — et donc de l’am- 
plitude de la décharge — ne viennent pas perturber l’observation 


{Fig. 17). 


3. Combinaisons de deux stimulations corticales. — La combi- 
naison de deux stimulations corticales (stimulations des aires pri- 
maires) donne des résultats qualitativement identiques a ceux pré- 
cédemment décrits pour des associations de stimulations périphéri- 
ques: occlusions entre les deux types de réponses pour des inter- 
valles suffisamment grands, facilitations au contraire pour des in- 
tervalles faibles entre les stimulations, en particulier pour ceux 

- correspondant a un écart pratiquement nul entre les réponses (Fig. 16 
et 17). . 
| Dans le cas de stimulations appliquées aux aires auditives et 
--yisuelles, ces interactions dynamiques s’obtiennent tout aussi bien 
a partir des deux hémisphéres, ipsilatéral ou contralatéral par rap- 
_ port a la pyramide explorée; par contre, dans le cas de Ja stimulation 
du cortex somesthésique, seule l’aire opposée est a consideérer, la mise 
en jeu de l’aire ipsilatérale fournissant, aux intensités utilisées, une 
| réponse directe de grande amplitude masquant d’éventuelles facili- 
| tations. Les phénoménes d’occlusion restent par contre observables. 
Il est enfin possible de réaliser des combinaisons mixtes de 
n’importe quelle stimulation périphérique avec n’importe quelle sti- 
mulation corticale; les résultats sont ici encore qualitativement iden- 
tiques (Fig. 16 et 17). 
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V. — Mise en jeu du systéme pyramidal chez Vanimal 
non anesthesvé ng 


De méme que dans nos précédentes recherches sur les activités es 
corticales associatives, nous avons considéré comme indispensable de Bs 
chercher a retrouver les phénoménes obtenus sous chloralose sur des 
préparations dont serait exclu un anesthésique dont nous ignorons 
le mécanisme d’action si ce n’est qu'il semble exalter dans des pro- 
portions caricaturales l’importance des projections corticales primai- 
res, associatives ou motrices (14, I5). 

C’est dans ce dessein que nous avons utilisé les préparations = 
« curarisées » et «encéphale isolé ». La premiére présente sur la se- ¥ 
conde l’avantage de conserver les afférences que supprime la sec- ~ 
tion bulbaire; par contre, elle a une fois encore recours a un agent 
pharmacologique: si l’administration de curare ne semble pas mo- — 
difier les pontentiels €voqués corticaux (5), elle agit cependant su 
certaines synapses corticales (22, 32) parmi lesquelles celles lées a 
des éléments des décharges pyramidales (60) et présente donc un — 
danger Beles fe En fait, dans la perspective ol nous nous sommes “4 
placés, nous n’avons pas pu faire de différences entre les résultats. 
fournis par les deux types de préparations, curarisée ou spinale; ‘ 
nous ne parlerons dans les pages suivantes see ‘de Uae « no 
anesthésié » (éveillé). ae 
Chez une telle préparation non dnesiiiseds et en Vabsence du 
stimulation déterminée, l’activité de fond du faisceau pyramic al 
nettement réduite Pap pies a ce qu ‘elle est ‘sous, chloralose. | 
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Fig. 18. — Réponses pyvamidales et corticales chez le chat non agnesthésié. 


A: réponses aux stimulaticns périphériques (choc électrique a la patte, 


. éclair, clic). Tracé supérieur: pyramide; tracé inférieur: cortex moteur-cor-_ 


respondant. 
B: efiets facilitateurs de l’asscciation son-lumieére. 

| C,: réponses de la pyramide (tracé du haut) et du cortex moteur (tracé 
| du bas) aux stimulations séparées du cortex visuel et acoustique. 
; C,: autre expérience dans laquelle les stimulations électriques ¢o.- 
ticales étaicnt peu efficaces isc lément. Leur combinaison (Cva + Cxv) a 
provoqué une décharge importante. Dérivation dans les deux pyramides; 
seule, aux intensités utilisées, la pyramide ipsilatérale est activée. 
| A et B: préparations curarisées; C: encéphale isolé. 

i= Temps: 50 c/sec. Amplitude: 50 «V pour les tracés pyramidaux; 100 4V 
| pour les tracés corticaux. 
. 
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Des stimulations corticales déterminent, elles aussi, des répon- 
ses pyramidales (Fig. 18 C,); dans ce cas toutefois, il est frequent — 
que Vintensité de stimulation nécessaire a lobtention de réponses ~ 
visibles soit telle que Yon risque une diffusion du courant; de la 
sorte, il n’est pas aisé de tracer en toute rigueur la topographie des 
aires efficaces. Toutefois, si l’on accorde 4 chaque point cortical un — 
indice relatif exprimant Vintensité de stimulation qu’il est nécessaire 
d’y appliquer pour obtenir une réponse d’amplitude donnée, on ob- 
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ve 19. — Repérage topographique de points de l'écorce dont la stimy 
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En somme, il ne fait aucun doute que Vutilisation du chloralose 
ne pouvait avoir de sens que s’il était prouvé qu'il caricature des 
phénoménes existdnts en les rendant ainsi plus accessibles, mais 
quil n’en crée pas. Aussi était-il essentiel, A notre sens, a titre de 
controle, de retrouver lés phénoménes qualitativement identiques 
sous curare ou sur l’encéphale isolé. C’est effectivement, on vient 
de le-voir, ce que nous avons pu obtenir. 


DISCUSSION 


L’existence méme d’activités pyramidales réflexes en réponse a 
des stimulations périphériques a été antérieurement observée un 
certain nombre de fois chez le chat, en particulier sous anesthésie 
au chloralose (1, 62, 26). Toutefois, les premiers auteurs n’avaient 
pas fait état, semble-t-il, de l’existence de réponses d’origine visuelle 
et acoustique. Sans doute la fragilité de ces réponses, déja signalée 
(p. 129), est-elle due a la complexité du trajet nerveux impliqué, mais 
probablement aussi aux particularités de l’excitabilité du cortex mo- 
teur, lui-méme trés sensible a tout effet dépressif (68). 

En 1939, Adrian et Moruzzi avaient conclu que les fibres pyra- 
midales dont ils enregistraient l’activité au niveau bulbaire étaient 
exclusivement issues des cellules du cortex frontal moteur (cellules 
de Betz) ; cette conclusion était en accord avec la définition classique 
de la voie pyramidale. Ainsi que nous l’avons mentionné, certains 
auteurs, anatomistes en particulier, avaient depuis longtemps in- 
sisté sur la complexité et l’hétérogénéité du faisceau pyramidal qui 
contiendrait des fibres issues de régions corticales occipito-temporales 
et également du sous-cortex, ainsi que des fibres ascendantes et enfin 
des éléments d’origine incertaine. Dans ce sens, nos observations 
nous permettent quelques remarques sur deux points: origine cor- 
ticale, mais non uniquement frontale, de fibres pyramidales; exis- 
tence d’activités ascendantes. 

A notre avis, le premier probléme s’est —-provisoirement — résolu 


-par la négative puisque aucune activité pyramidale n’est décelable 


aprés excision du cortex moteur ou que, plus simplement, aucune ré- 
ponse pyramidale directe n’est observable par stimulation corticale 
postérieure. Sans doute notre méthode d’exploration est-elle trop 
grossiére pour déceler, au sein du tractus pyramidal, ce contingent 
de fibres d’origine non frontale probablement limité, s’il existe (61). 
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D’ailleurs, il est évident que le retard appréciable de la réponse 
pyramidale d’origine visuelle ou acoustique, par rapport au potentiel 
primaire correspondant, rend également peu probable une émission 
directe d’influx pyramidaux par les aires de projection occipitale 
ou temporale: il serait raisonnable en effet de s’attendre a ce que 
les activités efférentes — a4 supposer qu’elles se développent au ni- 
veau des écorces sensorielles — naissent dés la premiere phase positive 
du potentiel évoqué primaire. C’est ce qu’enseignent des compa- 
raisons déja citées 4 propos de la somesthésie, de « macro-réponses » 
pyramidales et corticales (12), comme aussi des explorations micro- 
physiologiques de l’écorce (43, 13). Or, admettre une correspondance 
directe entre la pointe positive primaire et les réponses pyramidales 
observées conduirait 4 supposer des limites inférieures du temps de 
conduction de Io msec ou davantage, soit, pour un trajet cortex- 
protubérance de 40 mm environ, une vitesse maximale de 4 m/sec, 
valeur inférieure a celle admise pour fs fibres pyramidales les plus 
lentes (37). 

L’existence de fibres somesthésiques au sein de la pyramide a 
été, on le sait, l’objet de controverses récentes (30, 53, 38). Certains 
de nos graphiques parlent effectivement en faveur de telles activités 
ascendantes mais nous ne les avons obtenues qu’occasionnellement ; 
il n’est absolument pas exclu qu'il s’agisse d’influx conduits par le 
lemnisque trés voisin et enregistrés accidentellement. En somme, 
nous ne pensons pas étre en mesure de prendre position sur ce 
probleme. 


1. Mécanismes «réflexes» pour la vision et laudition. — Du 
groupe d’expériences portant sur le rdle des aires primaires visuelles 
et acoustiques se dégagent deux points essentiels, apparemment con- 
tradictoires: l’existence, pour |’un et l’autre domaines sensoriels, de 
voies afférentes indépendantes du trajet thalamo-cortical primaire; 
la preuve néanmoins d’un contréle du mécanisme réflexe par l’aire 
primaire correspondante. 

Au premier point s’attache le probléme, mal résolu encore, des 
afférences visuelles et acoustiques vers le cortex « moteur »; en réa- 
lité, l’électrophysiologie en suggére largement l’existence tandis que 


Yanatomie, qui ne les avait pas prévues, ne les a pas davantage a 


confirmées. C’est ainsi que des réponses visuelles frontales. « irra- 
diées » ont été observées chez le chat sous cardiazol (29), puis étu- 
diées systématiquement dans les mémes conditions (34). Sous chlo- 
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ralose, le fait est signalé par Feng et ak (26) et chez la préparation 
curarisée non anesthésiée par Buser et Borenstein (14). D’autres ré- 
sultats plus indirects objectivent de telles afférences, soit que la lu- 
miére ou le son suscitent des myoclonies en la seule présence du 
cortex frontal chez le chat sous cardiazol (24) ou que la lumiére 
conditionne l’excitabilité du cortex moteur (62). Chez l’animal chro- 
nique, l’existence de projections visuelles ou acoustiques dans le ter- 
ritoire frontal se confirme largement chez le chat (59), comme aussi 
— dans la mesure ot la comparaison est parfaitement valable — chez 
le macaque conditionné a la lumiére ou au-son (58), et enfin chez 
le lapin (21). Sans doute le probleme des voies empruntées vers le 
cortex moteur reste-t-il non résolu et au stade des hypothéses ou des 
arguments indirects. Nous ne le discuterons pas ici. 

Quant au role des écorces primaires visuelles et acoustiques, 
qu'il s’agisse de la dépression de la réflectivité lorsque celles-ci sont 
déprimées ou éliminées ou au contraire des effets réflexogénes de 
leur stimulation électrique,-on en est également, sous l’angle du mé- 
canisme 4 invoquer, réduit aux hypotheses. Nous pensons apporter 
apres d’autres des arguments valables en faveur d’un passage «en 
retour» de cette influence par le thalamus. Mais, au-dela de cette 
proposition, rien de stir n’est acquis; on évoque bien sir ]’éventuelle 
mise en jeu des voies cortico-réticulaires (4 supposer que la voie 
«non spécifique » soit impliquée) telles qu’elles ont été identifiées 
chez le chat (35, 7, 8, 33), soit encore des voies descendantes cortico- 
thalamiques qui, issues de l’aire visuelle ou acoustique, atteindraient 
respectivement l’hypothétique relais thalamique de l’une ou l’autre 
voie vers le cortex frontal (48). 

La latence des réflexes pyramidaux d’origine acoustique ap- 
pelle d’ailleurs une remarque complémentaire: du fait de la pré- 
sence — reconnue par maints auteurs (voir ci-dessus p. 131) — de cel- 
lules pyramidales au niveau de l’aire somatique II et du débordement, 
sur cette méme aire, du territoire acoustique III (45, 9), on aurait 
pu s’attendre a ce que des réflexes auditifs a courte latence, loca- 
lement déclenchés a ce niveau de l’écorce, soient observables. Or il 
ne semble pas en étre ainsi: en effet, le retard des réflexes pyrami- 
_ daux par rapport a la réponse de l’aire HI, que l’on observe dans 
- la grande majorité des cas, est d’autant moins compatible avec cette 
_hypothése que les fibres pyramidales issues de cette région seraient 
relativement rapides (37). Tout au plus avons-nous pu obtenir, dans 
certaines rares expériences, de tels réflexes au son a -départ plus 
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précoce, peut-étre révélateurs dans ce cas d’une discrete mise en jeu 
de fibres pyramidales au niveau méme de l’afférence. Hormis ces 
observations isolées, et malgré les particularités de la topographie 
acoustique, il, semble que les mécanismes d’activation de la voie 
motrice soient, dans la plupart des cas, homologues pour l'audition 
et la vision. 


2. Mécanismes réflexes pour la somesthésie. — Le schéma déve- 
loppé ci-dessus relatif 4 l’organisation des projections somesthe- 
siques dans le cortex sensori-moteur s’appuie essentiellement sur les 
résultats acquis sous chloralose; sans doute n’est-il que provisoire 
et exigera-t-il des remaniements ultérieurs. 

De toute facon, le systeme « antérieur » de projection, que nous 
supposons emprunter la voie du centre médian, appartient a cet 
ensemble de mécanismes de projections irradiées, largement plus 
sensibles que les systémes classiques aux actions dépressives et éga- 
lement a l’action des barbituriques (seules les réponses issues des 
noyaux primaires pouvant étre convenablement caractérisées chez 
Yanimal sous nembutal). 

On est tenté d’évoquer ici un groupe de résultats (44, 36) faisant 
état d'un « glissement vers l’avant » des projections somesthésiques 
chez le singe pour des stimuli intenses et synchrones (stimulation 
de nerfs ou de racines). En réalité, toute assimilation de ces résultats 
et des ndtres serait prématurée (et probablement inexacte). Quant 
a des observations semblables que signalent Oswaldo-Cruz et Tzou- 
ladzé (49) chez le chat, la comparaison est difficile, les auteurs n’ayant 
pas envisagé avec précision cet aspect du probléme. 

A propos du fonctionnement de l’écorce motrice, nos résultats 
nous incitent dés lors 4 concevoir |’ « aire sensori-motrice » prise 
dans sa totalité comme une zone complexe comportant deux sys- 
temes d’afférences « réflexogénes » spatialement distincts: a) le sys- 
téme antérieur constitué de projections « irradiées ou secondaires » 
issues des diverses voies afférentes (somesthésiques, visuelles et acou- 
stique en particulier) et qui gagnent (directement ou non) le cortex 
apres passage dans un relais thalamique supplémentaire (centre mé- 
dian pour la somesthésie, structure encore a identifier pour la vision 
et l’audition) ; 6) le systeme postérieur 4 projection purement somes- 
thésique issue du groupe ventral postérieur vers l’aire somatique. 

En somme, ce schéma, dont les données “ultérieures devront 
éprouver la validité, tend A substituer a l’habituelle distinction entre 
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cortex « sensitif » et cortex «moteur», une opposition entre un ter- 
ritoire pyramidal antérieur 4 plurivalence sensorielle et un territoire 


‘postérieur uniquement somatique mais partiellement moteur pyra- 


midal. La délimitation de ces zones par rapport aux repéres classiques 
(sillons et divisions architectoniques) restera 4 préciser; selon nos 
données actuelles, bien que non completes dans ce sens, cette limite 
ne différerait pas de celle qui, au niveau du gyrus sigmoide postérieur 
et en arriére du sillon cruciatus, marque plus ou moins nettement 
la frontiére entre le cortex « moteur» et le cortex «somatique » et 
qui, du point de vue architectonique, sépare Vaire 4 des aires tT, 
3 et 5 (20, 65, 28). 

Comme corollaire de la conception précédente, l’hypothese se- 
lon laquelle le réflexe cortical moteur d’origine somesthésique s’effec- 


tuerait d’aprés un circuit aire somatique-aire motrice ne nous parait 


pas "essentiellement justifiée. Il nous semble que pour cette modalité — 
particuliére — et sans doute n’est-ce pas par hasard étant donné sa 
signification biologique — l’élaboration motrice pourrait, chez le chat, _ 
s’effectuer sur toute l’étendue du cortex pyramidal selon un pro-_ 


__cessus local n’impliquant pas la réverbération cortico- Spa que. 
- supposérent certains schémas classiques. = 


‘Bien que toute mise en paralléle de cette organisation avec dette 


x des primates nous paraisse — dans son principe — discutable, on ne 


_ manquera toutefois pas de rappeler que, & propos de. Vhomme, Pen: _ 


| (périphérique « ou corticale). De telles facilitations entre — 


field (54) a été conduit a reconnaitre aux aires rolandiques — - motrice — 
" _ pytamidale et somatique I — une réciproque indépendance. 


- Quant a la polyvalence sensorielle qui existerait au niveau d'une ; 


partie du cortex pyramidal, ‘son in intérét fonctionnel se. dessine évi- ‘ sige 


ment dans les effets de renforcement entre ‘stimuli origines i 
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on % 
RESUME : 


Sur soixante-cing chats profondément anesthésiés au chlora- Py 
lose, on a étudié au niveau protubérantiel l’activité du faisceau py- 
ramidal provoquée par des stimulations périphériques visuelles, acous- 
tiques et somesthésiques. re 


1) Sur la préparation sous chloralose, une stimulation bréve 
de l’une.des modalités sensorielles détermine en général une réponse 
pyramidale. Il est prouvé que cette activité constitue une réponse 
réflexe du cortex moteur pyramidal a larrivée d’influx sensoriels 
corticipétes, que signale d’ailleurs le développement au niveau de 
ce territoire d’un potentiel évoqué (du type «irradié» pour la vision 
et l’audition). | 

2) Les réponses pyrene les visuelles et acoustiques subsistent 

— quoique parfois modifiées — aprés excision des territoires primaires 

correspondants ou de l’ensemble du cortex temporo-pariéto-occipital. 

On en conclut que, pour ces modalités, la liaison entre la périphérie 
et le cortex moteur ne s’effectue pas nécessairement par pateanee 
diaire de ces aires réceptrices. 
3) Ces mémes aires primaires, quoique non indispensables | a 
_ Vexistence de réponses pyramidales réflexes, conditionnent néanmoins 
-Lexcitabilité-du sysiéme réflexogene: leur stimulation oua a Vinverse | ; 
_ leur dépression ou leur ablation se répercutent sur la réactivité py- 
-ramidale. Il est montré que ce « contréle » nes ‘effectue pas par voie : 
_cortico- -corticale mais -selon toute vraisemblance “par Tinte né aire 
_ des niveaux ‘sous- corticaux. a Gad eo ee 
4) Pour la somesthésie, | Yorganisation d 


D~ 


co | arguments, que e deux sy: sy 


_ ation des a 
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‘vergent vers les neurones pyramidaux moteurs auxquels le rdle de 
-voie finale commune semble ainsi devoir étre reconnu. 


6) L’essentiel des résultats précédents obtenus sous chloralose 


a été retrouve, atténué mais qualitativement identique, chez |’animal 
/curarisé non anesthésié ou «encéphale isolé ». Il ne s’agit donc pas 
.d’artéfacts liés 4 l'emploi d’un anesthésique particulier. 


La signification et la portée de ces résultats sont discutées. 
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INTRODUCTION 


According to some authors, spina: motoneurones of cats respond 
with long latency to slowly developing excitatory actions (9, 3) and 
discharge rhythmical impulses in response to sustained excitatory 
conditions (8, 14, 2). This interpretations assumes slow accommoda- 
tion of motoneurones. 

More recently, the view that mesencephalic and spinal moto- 
neurones can discharge an impulse only as a consequence of a rapid 
excitatory action has gained wide acceptance (4, 5, 6 2 N13)6 Lone 
latencies are ascribed to central delays and the rhythmical firing 
elicited by sustained stimuli is explained, assuming that the steady 
stimulus evokes facilitation, but transients resulting from uncontrol- 
led synaptic bombardment are actually the cause of impulse firing 
(5, 7). Rapid accommodation is implied in this interpretation. 

Since most authors (3, 2, 6, 7) agree that the excitatory action 
responsible for firing of motoneurones is a depolarization of their 
membrane, the temporal requirements of this excitatory action can 
be tested by determining how rapidly a depolarization must develop 
in order to evoke impulse firing. This was done in the present study 
_by analysing the excitatory ability of depolarizing currents of gra- 
| dually increasing intensity. 


i 


METHODS 


: The methods used for this research were essentially those described 
in previous papers (10, II). The majority of the animals used were anaesthe- 
tized with Nembutal but a few were decerebrate or spinal. No important 


difference was found in the results obtained from the different preparations. 
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Linearly increasing stimulating currents were applied to the moto- 
neurones through the same intracellular electrode used for recording the 
potentials across its membrane, and a Wheatstone bridge was used to cancel 
the potential drop evoked by the stimulating current across the input 
resistance (Fig. I). 


Fig. 1. — Diagram of experimental arrangement. 


Linearly increasing currents generated by a ground-free stimulator 
STIM are applied through a Wheatstone bridge to the intracellular micro- 
electrode (arrow in upper left arm). The values of the resistances are: 
Ri, 1,0002; R2, 10,000 Q; R3, 100 MQ; Rs, 5 MQ. Microelectrode resi- 
stance was 10 MQ-25 MQ in most experiments. PREP represents the. 
preparation and COMP represents circuits for compensation of DC voltages 
and voltage calibration. Two identical high-impedance cathode followers 
(X1) measure current intensity as the potential drop across Ry. This po- 
tential drop is amplified by the DC amplifier J and is displayed on one 
channel of a double beam oscilloscope (CRO). The other channel measures 
the potential difference between microelectrode and ground, as indicated. 


RESULTS 


Fig. 2 illustrates typical records obtained when motoneurones | 
were depolarized by linearly increasing currents. In this figure, one 
beam measures the current through the microelectrode and the other 
measures the potential difference across the bridge. It is seen that — 
impulse firing can be detected in the current record, since the spikes 
evoke an appreciable change in the potential drop across the re- 
sistance R, of Fig. I. 

In Fig. 3, several current records obtained with different slopes 
were retraced and superimposed. This figure shows that the current — 
intensity at which the first impulse occurs does not increase with 


a ae ed 


| Fig. 2.— Potential 
pind current records. 


Upper beam mea- 
sures potential diffe- 
‘ence between micro- 
electrode and ground. 

Amplification and 
eam intensity were 
jnot appropriate for 
‘ecording the spikes 
Wvhich are indicated 
pnly as interruptions 
yu the traces. Lower 
®€am measures the 
»otential drop across 
v4 of Fig. 1 (propor- 
ional to current 
through the micro- 
ilectrode). The five 
ecordswere obtained 
1 the same unit with 
1crasing rates of rise 
fthe stimulating cur- 
ent. Time: 10 msec. 
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Fig. 3. — Plot of current intensity as a function of time. \ 


Slopes of diagonal lines indicate rate of rise of the currents and filled ae 
circles indicate impulse firing. Dashed lines join the points representing | 
1st, 2nd and 3rd impulse respectively. First impulse was generated at the 
‘same current intensity for rates of rise slower than about 10°-® A/sec. ~ 
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decreasing rates of rise, within the range explored in this experiment. 
In fact, for fast-rising currents, the threshold current intensity is 
higher, as one would expect from the course of the strength-latency 
relation determined by means of current steps (II). 

Intensity of the current required to elicit firing is plotted in 
Fig. 4 against latency for the first impulse. Each point was obtained 
using a different slope of the linearly increasing current. It is seen 
that, in this unit, the intensity required to elicit the first impulse 
was approximately constant for times of rise to threshold between 
5 and 500 msec (corresponding to slopes of about 10-+ — 10- A /sec). 
In other motoneurones the threshold intensity increased somewhat 
earlier with decreasing rates of rise of the current, but very rapid 
accommodation was never observed. 


DISCUSSION 


ARE ANY Peers 


Araki and Otani (1) have recently reported that impulses evoked 
by depolarization of the motoneurone soma of toads may originate 
either in the axon hillock region, or in the soma-dendritic membrane. 
They found that accommodation is considerably slower for soma- 
dendritic membrane than for the axon hillock region. Bo 
In cat’s motoneurones, no evidence has been obtained so far, 
suggesting that impulses may be generated at two different sites, 
nd accommodation has been found to develop slowly in all conditions 
tested. Preliminary information leading to this conclusion was ob- 
tained in earlier work showing that, a) firing in response to rheobasic 
ts can occur with a latency of several milliseconds, and b) that 
a moderate increase of threshold yard during subliminal current 
of over 100 msec duration (11). 
s descril Ln this paper give more conclusive Badenee oe. 
1 ( slo = byshipwit that thresh- 
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SUMMARY 


Spinal motoneurones of cats have been gradually depolarized 
by means of linearly increasing currents delivered through an intra- =f 
cellular microelectrode. 

When the slope of the current rise was varied, threshold current 
intensity was found to remain constant whether it was reachedrapidly 
in few milliseconds, or slowly in several hundreds of milliseconds. 

It is concluded that accommodation of spinal motoneurones of 
cats is slow. 
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INTRODUCTION 


The electrocorticogram of the normal fully aroused cat is well 

known to consist of potentials of low amplitude and high frequency, 

in contrast to the high amplitude slow waves of sleep. It is some- 

times assumed that a low voltage rapid record by itself is enouzh 

_ to indicate that an animal is in the aroused state. However, a stage 

of natural sleep in which a low voltage fast record was accompanied 

_ by muscle twitching was observed in the cat by Derbyshire, Rempel, 

__ Forbes and Lambert (11), and was recently thoroughly described by 

Dement (10). Perhaps because of the twitching movements and the 

resemblance of the EEG to that of the fully aroused animal, it was 
| concluded that this stage was one of light sleep, as opposed to pre- 
sumably deeper states characterized by slow waves and spindles, patae: 
without muscle twitching. On the other hand, Jouvet, Michel 
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chronically implanted but otherwise normal cats transitions between | ; 
the waking state and the two sleeping states were observed. Par-~ 7 
ticular attention was given to the sequence of events on falling & 


asleep, and to the effects of natural arousal stimuli. 


METHODS 


Electrodes were chronically implanted in six normal adult cats. Two 
were placed on each~ side, over frontal and posterior head regions. Each 
electrode consisted. of a_3 mm diameter chlorided silver disc joined to a 
flexible insulated wire. In the anesthetized animal holes were trephined 
in the skull over the regions selected, the discs were placed over the dura, 
and the holes were sealed over. with dental cement. The four wires were 
brought out through a small hole in the skin of the nape of the neck; bet- 
ween recordings these were held in a small cannister attached to a leather 
collar. A silver wire sutured to the fascia over the occipital bone and brought | 
out through the overlying skin served as a ground connection. 

The first recordings were made several days after implantation, when 
the animals were fully recovered from the anesthesia. An animal was placed 
on a table near the electroencephalograph (Grass, Mark 111), and the ob- 
server sat nearby, restraining the cat when necessary. A hot humid room ~ 
promoted sleep. Recordings were bipolar. Each cat was studied for four — 
or more recording periods of 2-4 hours each. Motion pictures were made 
during some of the recordings; both the cat and the EEG machine were — 
included in the field. ; 

The same animals were subsequently used in a study of the effects of 
brain stem lesions; consequently the electrodes were left in place for many — 
months. The surface of the cortex was ultimately examined grossly, and 
showed no evidence of scarring or damage from the electrodes. ; 
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The onset of the next stage was often very abrupt. The first 
sign was seen in the EEG, when slow waves disappeared, and low 
voltage rapid activity returned and persisted. The change occurred 
simultaneously in all channels, and was often quite sudden, as in 


_the example of Fig. 1. Within several seconds of the electrographic 


change twitching began. It occurred in isolated muscle groups, 
involving especially the orbits, the face and the paws. Sometimes 
the movements were violent enough to shake the animal’s head, 


les C—O Vel: 


Fig. 1. — Spontaneous transition from high voltage slow to low voltage 
vapid sleep. : 


Four channel bipolar recording of electrocorticogram from a sleeping 
cat. Sleep had commenced ro min before the above transition: during this 
early phase there were uninterruped high voltage slow waves. Low ampli- 
tude activity with twitching continued for 5-min after the. transition shown; 
the animal was then awakened by an auditory stimulus (see oe el lesies 
R, yreet: F, frontal; O, occipital. 


oe — ee 


but at other times they were less pronounced and frequent, even 
_ remaining absent for up to 10 or 20 sec. Except for twitching and 
respiratory movements the cat remained completely still. 


There were no obvious differences between records in this stage 
nd ones taken in the fully awake state. Occasional low voltage tran- 
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waves, twitching ceased. Sometimes an animal in the low voltage 
rapid phase awoke, suddenly lifting its head and opening its eyes; 
except for transient movement artifacts, the record gave no indica- 
tion that a change had taken place. 

A direct transition from wakefulness to the low voltage rapid 
stage of sleep was never observed. Thus no cat was ever seen to 
assume a sleeping posture and to begin twitching, showing an unin- 
terrupted low voltage fast record. Before proceeding to this stage 
of sleep it appeared necessary to go into the slow wave phase for 
many minutes. This was also true in Dement’s series (10), to judge 
from the description and his second figure. This sequence would 
suggest that the low voltage sleep is the deeper: it seems unlikely 
that an animal would always go directly into a deep sleep from the 
waking state, the deep sleep being a prerequisite to light sleep. 
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Fig. 2. — Awakening of a cat by a strong, brief auditory stimulus. 


Cat had been observed in the low amplitude twitching phase of sleep 


for 5 min. A loud noise was made at the time indicated by the arrow. The 


_ cat opened its eyes and lifted its head, producing the movement artifact _ 
seen 


shown in the lower two channels. Otherwise no marked change was 
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the record could be made to revert tothe slow wave type, and 
muscle twitching ceased. Fig.4 shows two examples in which slow 
wave sleep was brought on temporarily by an auditory stimulus. In 
example A the stimulus was brief and weak; after a period of 24 se- 
conds the animal lapsed back into low voltage rapid sleep. In 
example 5 a stronger stimulus persisted from the time of the first 
arrow to the end of the record. Here the period of slow waves was 
followed by full arousal to the alert state, and at the time indicated 
by the second arrow the animal awoke and lifted its head. 


| | sec H—A 100pv T 
Fig. 3. — Train of slow waves induced by a brief auditory stimulus of low 
intensity, during low voltage rapid sleep. 


Animal had shown low amplitude rapid sleep activity for several mi- ~ 
nutes. Brief auditory stimulus, indicated by the arrow, was followed by 
a short-lasting train of high amplitude slow waves. Cat showed no other 
response to the stimulus. 


Despite the difference in the final outcome, the two records of 
Fig. 4 are very similar, and illustrate the danger of relying exclusively 
on the EEG in studying sleep-wake rhythms. Further, if it is assumed 
that a sensory stimulus such as an unfamiliar noise or touch should 
have the effect of lightening sleep, not of making it more profound, 
it must be concluded that of the two types of sleep the low voltage 
fast stage is the deeper. 


DISCUSSION 


| The present findings in the intact cat confirm those of De- 
| ment (10) in demonstrating a sleeping state characterized by a low 
voltage fast corticogram and intermittent twitching in small isolated 

| groups of muscles, including the extraocular muscles. In Dement’s 
interpretation this state was one of light sleep. The work presented 
"here suggests, rather, that it is in deep sleep that low voltage high | 
_ frequency cortical records are found, and that the sleep in which 
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high voltage slow waves appear is a lighter stage. A similar opinion 
has recently been expressed by Jouvet and Michel (14), who observed 
a decrease in neck muscle electromyographic activity during the low 
-voltage phase of sleep. 

The conclusion that low voltage rapid records are characteristic 
of deep rather than light sleep is based on the sequence of electrical 
events as the cat falls asleep, and on the corticographic effects of 
natural arousal stimuli. Except for the onset and cessation of twitch- 
ing there have been no obvious behavioural signs as the cat passed 

_from one sleeping state to the other. However, in a series of experi- 
ments in cats with upper midbrain tegmental lesions (Hubel and 
Nauta, in preparation) striking and consistent behavioural corre- 

_lates have been noted. An apparently awake catatonic state was 

_ associated with a high voltage slow EEG, which gave way to low 

Poe fast waves during painful stimulation. The animals fre- 
quently adopted a sleeping posture; at these times the records 

consistently changed to the low voltage rapid type and twitching 

began. A stimulus capable of making the cat’ open its eyes.or change 
position evoked slow waves which persisted until the animal again’ 
assumed a sleeping position. These results-were felt to confirm the 
conclusions of the present paper. 

_ In a number of recent experimental studies (2, 3, A. es 9g, 16, 

17, 21) destructive lesions of the brain stem resulted in enduring 

low voltage rapid EEG patterns suggestive of an aroused state. 

However, interference with motor and sensory connections to the 

brain often made it difficult or impossible to judge the waking 

e of the animal by behavioural criteria. The present findings 
hasize the danger of using the corticogram as the sole indication 

I's state of wakefulness (s ae also 3 sp 8, and 19y P. Bar 
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Findings in some ways resembling the present ones were reported 
by Bremer (6). In the encéphale isolé cat behavioural arousal, as 
judged by movements of face and eyes, was associated with low 
voltage rapid activity, while during sleep rhythmic slow waves were 
seen. In the deepest sleep, however, groups -of slow waves were 
separated by low voltage periods lasting many seconds. During 
these quiescent periods sensory stimuli evoked trains of high voltage 
slow waves. There thus existed three levels of excitation, aroused 
and depressed states with predominantly low voltage records, and 
an intermediate state with high voltage rhythmic activity. Because 
of the brevity of the low voltage periods (seconds rather than mi- 
nutes), and the absence of any reference to rapid waves or to facial 
or eye muscle twitching, it is uncertain whether this deep sleep in 
the encéphale isolé can be identified with low voltage natural sleep. 

The occurrence of rhythmic slow waves as an intermediate state 
of excitation has been observed in several other systems. In the 
anesthetized rabbit’s olfactory bulb Adrian (1) showed that slow 
rhythms were built up by repetitive olfactory stimuli. The waves 
appeared in the interval between successive stimuli, but were sup- 
vressed during stimulation. In the absence of stimulation rhythmic 
activity died away. Similar observations were made by Adrian (1) 
in the toad’s optic nerve. In man the alpha rhythm is well known 
to-act in a similar manner, being most prominent in a waking state 
of restful inattention, and disappearing both during attentiveness 
and in drowsiness. An arousal stimulus such as a noise will suppress 
alpha waves if they are present, but the same stimulus in the low 
voltage stage of drowsiness causes their appearance, or else arouses, 
the subject so fully that no changes are seen in the record. The 
human alpha rhythm can scarcely be considered analogous to the 
cat’s sleep waves; nevertheless the sequence of events is strlsngly . 
parallel'to that illustrated in Figs. 2 and 3. 

In these examples, as in the encéphale isolé, the presence of 
high frequency activity in the quiescent low voltage stage has not ~ 
been stressed. In Dement’s findings (10) and in those reported here 
rapid activity was just as prominent during twitching sleep periods 
_as in the fully aroused state. The interpretation of these high fre- 

| quency potentials is difficult because of the possible contamination 2 
by muscle artifact, but for reasons given above it seems likely that _ 
they were of cortical origin. One might conclude from the rapid . 
_Waves that the cortex (as cipkinguiciicd from the cat as a whole) is z 
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in some sense active or alert during this phase of sleep. Dement, for 
example, has made the interesting suggestion that dreaming may 

_ take place in this stage, and that the “‘ active” appearance of the 
record may reflect cortical processes related to dreaming. It is, 

however, important to avoid drawing final conclusions about the 
State of the cortex from the surface slow wave record. The similarity 
of the records in arousal and deep sleep does not by itself justify 

‘the assumption that the cortex is functioning in a similar way in 

ithe two states. Furthermore, according to the scanty information 

1mow available from unit studies of the cortex during waking and 

‘sleeping states, it would seem that not all units become more active 
when an animal is aroused, and that, in fact, many are suppressed 

((8, 12, 18, 20, 22. See also 7). It is thus not clear in what sense, 

if any, the cortex becomes “ activated ”’ during arousal. 

In summary, it appears that in the cat a low voltage high fre- 
quency electrocorticogram is not specific for the fully aroused state, 
but is also to be found in deep sleep. With our present lack of un- 
iderstanding of slow waves it is probably dangerous (and possibly not 

eaningful) to conclude from a low voltage high frequency record 
alone that the cortex is “active” or “ aroused ”’.. One can only 
say that the events giving rise to high amplitude slow waves in 
light to moderate sleep either do not occur, or do not occur, synchro- 
1ously, in states of full arousal or deep sleep. 


SUMMARY 


1. A study of the electrocorticograms of normal cats confirms the 
bservations of Dement (10), that a sleeping cat shows protracted 
eriods of low voltage high frequency activity with sporadic muscle 

itching. . 

2. On falling asleep a stage of high voltage slow waves and 
pindles precedes the low voltage twitching stage. 

3. In response to natural arousal stimuli an animal in the low 
joltage stage of sleep may either awaken or revert to the slow wave 
age; in the slow wave stage a similar stimulus never brings on 
€ low voltage twitching stage of sleep. 

_ 4. It is concluded that in the cat low voltage rapid activity and 
i tching occur in deep sleep. The significance of this for the inter- 
ae of corticograms in the cat is discussed. 
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ENHANCEMENT OF EVOKED RESPONSES 
IN THE VISUAL SYSTEM 
DURING REVERSIBLE RETINAL INACTIVATION : 


A. ARDUINI and T. HIRAO 2 


Istituto di Fisiologia dell’Universita di Pisa, _ j 
e Centro per la Neurofisiologia del C. N. R., Sezione di Pisa, Italia 3 


INTRODUCTION 


In the course of recent investigations (5, 6) we found that a 
continuous barrage of impulses arising in the dark adapted retina 
‘was responsible for, or greatly contributed to, the low voltage fast 
activity of the pretrigeminal midpontine preparation (13, 14, I5). 
The conclusion was drawn that in these experimental conditions i) 
ene retinal dark discharge was critical for the maintenance of an 
adequate level of activity in the ascending reticular system, and 11) 
the visual deafferentation by withdrawing a tonic facilitatory in- 
fluence greatly affected the diffuse projection system. 

In the present work we shall be concerned with the tonic in- 
fluence of the retinal dark discharge on the specific visual system. 
We have found that the responses of the visual cortex to lateral geniculate 
shocks are greatly potentiated during the retinal black-out, an effect 
which we have interpreted as a release from an inhibitory influence. 

Other investigators (57) have also postulated this inhibitory 
influence, in order to explain the effects of the section of the optic 
nerve and of the lateral geniculate body on the cortical responses 
to geniculate radiation shocks. A few years ago Chang (31) re- 
ported, on the other hand, that continuous illumination of the retina 


* Preliminary note published in Boll. Soc. ital. Biol. sper. (7). 
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potentiated the responses evoked in the cerebral cortex by single 
electrical shocks applied to the lateral geniculate body. He attri- 
buted this effect to a facilitatory influence exerted by retinal dischar- 
ges on the excitability of the geniculate neurones. Evidence to be 
reported in this paper suggests an alternative explanation, viz., that 
the decrease of the rest discharge elicited by steady illumination 
might well release the specific visual system from a tonic inhibitory 
influence arising in the dark adapted retina. 


METHODS 
} Our experiments were carried out on cats with a complete transection 
‘of the brain stem at a midpontine level, just in front of the trigeminal 
Toots. The technique for performing this preparation has been previously 
Reported (6). 
‘ Electrical shocks could be applied to each lateral geniculate body and 
the evoked activity was recorded from the visual area of the corresponding 
hemisphere. Single electrical pulses were applied every 2-3 sec through 
bipolar concentric electrodes, oriented stereotaxically; they consisted of 
square pulses of 2 to 5 V, 0.5 to 1 msec in duration and were delivered by 
a Tektronix stimulator through isolated transformers. 
Evoked potentials were recorded from visual area I in the lateral gyrus 
through silver-silver chloride electrodes and led to pre-amplifiers and ca- 
_ thode ray oscilloscope. 
Standard light illumination was achieved by the beam of a 30 W fila- 
ment lamp suspended above the preparation at a 45° angle; it had a dia- 
er of about 7 cm at the corneas. All animals were immobilized with — 
urarina ' and artificially ventilated. Pupils showed always myosis, but 
o Atropine was added to induce dilatation. ee ; 
_ Histological control of the position of the electrodes was routinely 
d out on Nissl and Weil series stained preparations. 
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(Fig. 3, 4, C). No changes of waveform occurred when the retina 3 
of the dark adapted preparation was illuminated, but the primary — 
response was then usually followed by an afterdischarge represented = 
by a sequence of two to six, positive-negative defections, with a 
repetition rate of 4 to 6 peaks per sec (Fig. 3, B). Less consistently: — 
the late positivity was followed during continuous illumination, by ~ 
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with some delay, in confirmation of Chang’s results (31); this delay 
sometimes amounted to several seconds. An exact evaluation of 
it was not attempted in each instance since it was unnecessary for 
the purposes of our research. In several instances we observed large 
~ fluctuations in the amplitudes of the responses evoked by a series 
of shocks. This phenomenon occurred both in darkness and light 
(Figs. 7, 8) and will be more extensively dealt with in section 7, 


2. Effect of bilateral visual deafferentation. — If the effect ob- 
served by Chang should be regarded as a release phenomenon occurr- 
ing after abolition of the retinal dark discharge one would predict 
that the same potentiation will appear following visual deafferen- 

_ tation. Posternak, Fleming and Evarts (57) recently reported that 
- section of the optic nerves or destruction of the lateral geniculate 
bodies enhanced the visual cortical response to stimulation of the 
optic radiation. These were acute lesions, however, and the poten- 
tiation could be attributed to an injury discharge. Hence in our 
experiments we tried to produce a purely functional, reversible 
retinal inactivation with the ischemic method (21, 5, 6). The results 
fully corresponded to the prediction. As soon as the retinal activity 
decreased, as shown by the reduction of the electroretinographic and 
cortical responses to flashes of light, the potentials led from the 
visual cortex following each geniculate shock greatly increased in 
amplitude (Fig. 2). This effect remained as long as the retinal ischemia, : 
and was fully reversible only when the latter lasted no more than “eg 
7-8 minutes. The retinal ischemia was occasionally prolonged up The 
to 2 hours, and the enhancement-of the cortical response remained, 
an observation showing that the effect could not be due to ischemic — 
tion of retinal neurones. According to Bornschein (21) no spikes 
be led from the optic nerve after 40 sec of complete ischemia: 5 4 he" 
» The increase of the cortical evoked responses was greater during = 
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at 4-6 peaks per sec following each primary response, appeared also 
during retinal deafferentation. The similarity between the two_ 
phenomena is apparent when one compares Fig. 3, B and Fig. 4, B 
Also the variation in size of the visual cortical responses to lateral 4 
geniculate stimulation was often very marked during functional ¥ 
deafferentation (Fig. 2) although it was generally more conspicuous © 
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Fig. 2. — Facilitation of evoked responses during retinal ischemia in 
_ the dark adapted animal. 


Ay responses of visual Eee to stimulation of lateral geniculate: body 
(1 msec, 5 V) before retinal ischemia. B: 4 min after the beginning of ischemia 
Note enhancement with amplitude modulation of the evoked ‘responses - 
_ (Cal. A and B: 500 nV, 20 msec). C: EEG records from frontal and ual 
areas during ischemia immediately preceding B. Note EEG sync = 
zation in the visual cortex. Cal. 300 wV, 1 sec. : ae 
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Fig. 3. — Slow rhythmic afterdischarges in visual cortex following single 
shocks to lateral geniculate body during continuous retinal illumination. 


EEG from both visual areas. Continuous illumination of both eyes. 
Stimulation of left geniculate body (1 msec, 5 V). Dots mark times of sti- 
mulus presentation. A: during dark adaptation. B: during steady light. 
{Note slow afterdischarge in the corresponding.cortex). C: back to dark. 
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Fig. 4. — Slow rhythmic afterdischarges following single shocks to lateral 
geniculate body during visual deafferentation. 

Same experiment of Fig. 3. A: during dark adaptation. B: 3 min 
after the beginning of retinal ischemia. EEG synchronization and rhythmic 
afterdischarges. C: recovery. EEG activation and absence of afterdischarges. 
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3. Effects of tilumination of one eye. — A bilateral potentiation 
of Ge evoked responses was obtained by continuous illumination 
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Fig. 5. — Bilateral facilitation of cortical evoked responses following unt- 
lateral illumination and after unilateral deafferentation. 


Responses from left (first) and right (second vertical trace). visual areas 
»to single shocks (1 msec, 4 V) applied to corresponding lateral geniculate 
body. Continuous record from left frontal area. Bottom trace: stimulus 
marker. Same preparation throughout. A: during dark adaptation. B: stea- 
dy light on left eye only. Note bilateral increase of responses. C: back 
to darkness. D: 2 min after the beginning of retinal ischemia of left eye 
only. Note bilateral increase of responses and one spindle outburst in fronta} 
cortex. FE: recovery. Sweep duration 40 msec. 


of only one eye. Although in these experimental conditions only one 
half of the optic fibers were available, potentiation was clearly present 
bilaterally. _ The effect was gesicrally) less evident than following 
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bilateral illumination and time delay was usually prolonged, but in 
several cases the potentiation was as strong as that observed follow- 
ing bilateral illumination (Fig. 5, A-C). 


4. Effect of unilateral visual deafferentation. — When visual 
) deafferentation was performed unilaterally in the dark adapted 
; preparation the potentiation of the evoked potentials was also ob- 
served on both sides (Fig. 5, C-E). Indeed, only scanty quantitative 
differences could be detected if one compared these results with 
those obtained following bilateral deafferentation. The increase in 
the visual cortical responses to lateral geniculate shock was always 
larger following unilateral deafferentation than following rece 
illumination. . 


5. Effects of unilateral illumination and of unilateral visual deaffe- 
rentation under barbital anesthesia. — The bilateral potentiation of 
visual potentials following unilateral retinal illumination or unilateral 
visual deafferentation does not imply tha the effect is mediated by 
fibers not belonging to the specific projection pathways. Because 
of the partial crossing at the optic chiasma the | increase of geniculate 
excitability may be mediated by direct fibers of the same side, while 
the crossed component would be apepopsiis for the contralateral 
effect. = 
In Chang’s ert (31) the animals were under deep bar- 

bital anesthesia, hence an attempt was. made to investigate the 
effects of unilateral illuminati tion-in our midpontine pretrigeminal 
cats, before and after intravenous injection of surgical doses (up 
to 40 mg/kg) of Nembutal. At these deep levels of barbital anesthesia 
waveform of the evoked cortical response was, generally, mo- | 
The first negative wave was almost completely abolished — 
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6. Facilitation following sagittal severance of optic chiasma, — 
Since bilateral potentiation still occurs, during unilateral retinal 
illumination or following unilateral visual deafferentation, after injec- 
tions of doses of nembutal which would undoubtedly inactivate the 
ascending reticular system, one is tempted to accept the alternative 
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hypothesis that the effect is mediated by fibers belonging to the 
specific visual pathways. This hypothesis may be tested experimen- 
tally by severing the crossed optic fibers, an operation that should 
be followed by disappearance of contralateral potentiation. 

In a group of cats complete midline sagittal section of the optic 
chiasma was performed through an oral approach following midpon- 
tine transection. In this preparation each geniculate body was 
partially deafferented, since it remained connected only with the 
ipsilateral retina through the direct fibers. Histological controls of 
the section of the crossed optic fibers were routinely performed. The 
cortical responses to the single geniculate shocks did not show appre- 
ciable changes in time course and waveform. For lack of control 
in the same preparation we are unable to state whether an amplitude 
change of the evoked response took place after the lesion of chiasma, 
but a constant feature was a considerable lowering of the threshold 
to electrical stimulation of the geniculates as compared with those 
usually found when the chiasma was intact. Another common feature 
in these preparations was a general tendency towards synchronization 
of the EEG, even under conditions of prolonged dark adaptation. 

The unilateral retinal illumination was still followed by bilateral 
potentiation of the evoked cortical response. The enhancement of 
the visual potential, however, was smaller than the potentiation 
we observed in animals without lesion of thé chiasma (Fig. 6 A-C). 
The phenomenon was also slower in onset. Injections of surgical 
doses of Nembutal did not modify the bilateral distribution of po- 
tentiation upon illumination of one side only. 

Identical results were obtained in the same cats following uni- 
lateral visual deafferentation. Although potentiation was quantita- 
tively smaller than prior to the lesion, the evoked potentials could 
still be clearly facilitated on both sides (Fig. 6 D-F), an effect which 
was not abolished by injecting Nembutal. 


7. Spontaneous amplitude fluctuation of the evoked responses in 
| dark and light and during visual deafferentation. — This phenomenon, 
already described by Chang (31) and by later investigators (49), 
was observed also in our experiments. The responses evoked in the 
Visual cortex by a train of identical geniculate shocks waxed and 
waned during continuous retinal illumination, the lowest amplitude 
being very near to that observed in dark. The stimulation rate 
e used was too low to permit accurate appraisal of these rhythms. 


\ 
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ieee mV | 


Fig. 7. — Stabilization of the amplitude of the evoked responses during — 
avousing stimulation. 


RS 


Vertical records: responses from left (first) and right (second ttace) 
visual areas to single shock (1 msec, 5 V) stimulation of corresponding lateral 
geniculate bodies. Horizontal records: EEG from left frontal area and 
stimulus marker. A: in darkness. The EEG record of this preparation 
was not activated, because of higher level of pontine section, (one spindle 
burst). B: steady illumination of both eyes. Responses facilitated with 
wide amplitude fluctuation, not-related to the appearance of spindle out- 
bursts in frontal cortex. The EEG of the visual cortex was not recorded, © 
C: in steady light during olfactory stimulation abolishing the spindles: 
(signal of olfactory stimulation on top). Visual responses enhanced, but 
modulation abolished. D: back to darkness. E: during olfactory stimulation ~ 
in darkness. No potentiation of evoked responses. Sweep duration 50 msec. 
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Amplitude modulation of the evoked responses w 
in dark. 

By correlating the waxing and waning of the evoked responses 
/ with EEG patterns of visual areas we found that amplitude mo- 


as observed also 


2sec .5mvV 


Fig. 8. — Stabilization of the amplitude of the evoked responses during 
‘avousing stimulation. 


_ Responses from left visual area to single shock (1 msec, 4 V) stimulation 
pf left geniculate body. EEG from left (above) and right (lower) frontal 
Areas. A: in darkness. Note that there is no EEG activation because of 
higher level of pontine section. B: steady illumination. Marker on top 
indicates illumination. Enhancement of evoked responses, with modulation 
pf amplitude. C: still in light, during olfactory stimulation producing 
ousal. Amplitude fluctuation of the responses is almost completely abo- 
ished, while the potentiation is present. Marker interrupted during ol- 
actory stimulation. JD: still during illumination. Following the end of the 
lfactory stimulation EEG synchronization reappears. Evoked responses 
till increased in size. E: back to darkness. Sweep duration 80 msec. 
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dulation occurred whenever spindles were present, either as a con- 
sequence of a surgical lesion at a level higher than just pretrigeminal 
(14, 15) or as a consequence of visual deafferentation. A periodic 
enhancement of the evoked cortical responses during spindle bursts 
has already been reported (53). We have not yet enough data on ~ 
the time relations between waxing periods of the evoked response 
and appearance of spindle bursts. We may state, however, that 
whenever spindle bursts were replaced by EEG activation patterns 
the fluctuation of the evoked responses was strongly reduced or 
even undetectable. An attempt was made, therefore, to investigate 
the influence on amplitude modulation of arousing stimuli, applied 
during dark adaptation, during continuous illumination or during 
deafferentation. Olfactory stimulation was utilized. When room 
air was blown into the nostrils, the waxing and waning in the ampli- 
tude of the evoked responses disappeared together with EEG synchro- 
nization. This effect was observed in the dark adapted animal, during 
continuous illumination as well as following complete retinal deaffe-_ 
rentation. It could not be due to stimulation of trigeminal receptors. 

- lying in the nasal activity, since the pons had been transected above 
the entry of the roots of the fifth nerve. As a consequence of stimu- 
Jation the size of the response was then stabilized at the maximum 
levels attainable under the existing conditions (Figs. 7 A-C; 8). 
On the other hand, olfactory stimulation proved to be completely 
ineffective on evoked potentials when applied on a background of 
desynchronized EEG and in the absence of amplitude modulation 
of the evoked response (Fig. 7 D, E). The rhythmic potential oscilla~_ 
tions (afterdischarge) that frequently occurred after the end of the 
primary complex were abolished during olfactory stimulation. 


DISCUSSION 


1. Effects of the withdrawal of the retinal dark discharge. = 
Chang (31) considered the possibility that the potentiation of visually 
evoked potentials might be due to release from an inhibitory influence > 
exerted on the lateral geniculate body by the retinal dark discharge. 
He rejected this hypothesis, however, since he found no increase 
in the magnitude of the evoked potentials following removal of the 
eyes or section of both optic nerves. We believe that there are at 
least three reasons why in his experiments Chang failed to obtain 
the striking and constant: potentiation we observed in our animals 
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during the retinal black-out. Some of the considerations to be re- 
ported below might also serve to explain why Batini, Palestini, 
Rossi and Zanchetti (16) were unable to produce permanent synchro- 
nization of the EEG with anatomical deafferentation of the visual 
system, in the midpontine pretrigeminal cat. 

First of all the effects of the visual deafferentation were likely 
to be particularly striking in our experiments because a retinal 
ischemia was suddenly produced, in a dark adapted animal. When 
the optic nerves are severed (16) or the optic papilla is bilaterally 
electrocoagulated under ophthalmoscopic control (16) complete visual 
deafferentation is obtained in at least two steps, under strong illu- 
mination. Hence, the retinal dark discharge is already abolished, 
and some compensation may be already starting, once deafferentation 
is completed. 

Second, a severe operation such as bilateral ocular ablation or 
severance of both optic nerves is likely to produce a strong injury 
discharge, which may mask the effects of visual deafferentation. This 
is problably the reason why we did not obtain consistent results 
with the section of the optic nerves, while retinal ischemia always ° 
gave consistent and predictable effects in our cats. It is, of course, 
impossible to compare the size of the evoked responses before and. 
after anatomical deafferentation if the interval is of the order of 
several hours. After 24 hours the injury effects are probably over, 
but the effects of the withdrawal of tonic inflow arising from sensory 
receptors may be partly compensated, at least in the midpontine 
pretrigeminal cat (16). Zid 

It is true that we occasionally obtained potentiation with ana- 
tomical deafferentation, and this leads us to consider a third difference 
between Chang’s and our own experimental conditions. One might 
also attribute Chang’s failure to induce potentiation with visual 
deafferentation to the deep level of barbital anesthesia of his animals. 
The retinal dark discharge has been studied mainly in the unanesthe- 

tized preparation (38, 46, 47, 39, 2I, 22). However it has been 
Teported that under deep barbital anesthesia the retinal dark di- 
charge is reduced (47) and we might surmise that for large amounts 
of the drug it might be even altogether abolished. Unfortunately, no 
‘quantitative data are available in the literature on the sensivity 
“of the spontaneous firing of retinal neurones to barbital anesthesia. 
Chang’s hypothesis concerning the subliminal excitation fringe 
produced in the lateral geniculate body by continuous retinal 
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illumination might indeed*represent the only explanation of his 4 
findings if we assume that under deep barbital anesthesia there is — 
no spontaneous firing in the ganglion cells of the dark adapted retina. — 
Summing up, Chang’s hypothesis of a summation of subliminal £ 
fringes within the lateral geniculate body cannot be excluded - 
the animal under deep Nembutal anesthesia. However, im the una-— 
nesthetized pretrigeminal preparation the sudden withdrawal of the 
vetinal davk discharge releases the visual system from a tonic restraining — 
influence. There is no crucial evidence whether the potentiation 
produced by continuous illumination is also produced by the abo-— 
lition of the dark discharge, but this hypothesis may account quan= 


titatively for the experimental findings, at least in our experimental — 4 
- 


conditions. ; 

Some of Chang’s observations (31) also suggest that the poten- S 
tiation of the evoked responses induced by continuous illumination 
is probably related to abolition of the dark discharge. He pointed 
out that potentiation was a slow process, requiring “a minima 
duration of 5 seconds for the full development of the effect’. This 
latency, of course, is by far greater than the slowest effects due tc 
a barrage of retinal impulses, such as the blockage of a waves - in - 
man. Actually, the ae tinea always occurred when the sudden 
surge of the retinal ‘ ’ discharge was vanishing, whereas duri ig 
the ‘‘on”’ effect a> sire. of the amplitude of the evoked pot 1- 
tials was reported (31). Even Chang’s observation (31) that the 
potentiation did not decline as a consequence of fatigue or accomr ; 
dation suggests a release mechanism. ; yO 

_ The simplest explanation of the fact that. pouuiene of 
Ee Abe “isto ties is. brates a oy illur 
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be explained with a release from an inhibitory influence of the dark 
discharge. Retinal ischemia reversibly abolishes the dark dischar- 
ge (21), and the larger potentiation (p. 6) brought about by this kind 
of visual deafferentation could be explained by the total suppression 
of all retinal activity, including that from units which normally are 
not influenced by light (38). This type of unit contributes to the 
dark discharge (38, 49, 47), but its firing can be blocked only by 
ischemia, not by continuous illumination. 


2. Neural structures influenced by the retinal dark discharge. — 
Previous investigations (5, 6) have shown that the retinal dark 
discharge plays a major role, at least in our midpontine pretrige- 
minal preparation, in the maintenance of tonic activity within the 
ascending reticular system. This assumption by no means implies 
that the tonic inhibitory influence on lateral geniculate and visual 
cortical excitability, which we have postulated in the previous 
section of the present discussion, is mediated by the ascending 
reticular system. 5; 

It would be incautious, in our opinion, to quote the potentiating 

(35, 25, 26, 50, 51, 52) or inhibitory. (41, 42, 43) effects exerted by 
| electrical stimulation of the reticular formation on the evoked poten- 
‘tials of the lateral geniculate body or of the visual cortex in an 
ttempt to find out the nature and the sign of the tonic influences 
exerted by the ascending reticular system on the specific visual 
| pathways. During tonic activity the firing of reticular units is likely 
i to be less intense and more asynchronous than that elicited by an 
ven mild electrical stimulation. Hence, the present discussion will 
> concerned with the available evidence related with the tonic 
tivity of the ascending reticular system. _ AR an aah 
The observations of Chang (31) and of Malis and Kruger (49) 
the potentiating effects of continuous illumination were made 
barbital anesthesia. In our experience the inj 


of Nembutal does not abolish the enh 


thus obtained is far less striking than that occurring in animals with — 


= the persistance of crossed potentiation, under | these Be 
_ conditions, v2z., 1) trans¢allosal mediation, 2) i 
aif tions and 3) involvement of the hypothalamus. é 
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in contrast with the hypothesis that the tonic inhibitory influence — 
on lateral geniculate and visual cortical neurons is mediated by the — é 
optic fibers impinging upon the geniculate body itself. Partial cross- 
ing in the optic chiasma easily accounts for the bilaterality of the 
effects observed in these conditions. 

However, at least two observations cannot be easily reconciled ~ 
with the assumption that the tonic inhibitory influence of the dark — % 
discharge is circumscribed to the specific visual system. The first is <q 
represented by Chang’s observation (31) that the response of the — ¥ 
auditory cortical area to medial geniculate shocks was also poten- s 
tiated, though to a much less degree, by continuous retinal illumi- 
nation, an effect that could te abolished by destroying the lateral & 
geniculate body, not the visual cortex. The second objection arises 
from our finding that the bilateral potentiation produced by unila-— 
teral illumination or unilateral retinal black-out is still present 
following sagittal section of the optic chiasma. Although the effect — 


i. 


a 


integrity of the optic chiasma (an observation that is likely to be _ 
due to inactivation of the crossed optic fibers), the fact that some 
hilsteral potentiation can still be observed when the sagittal section ~ 
of the optic chiasma is combined with Nembutal anesthesia shows — 

that neither the crossed optic fibers nor the ascending reticular = 


system may be held entirely seopouae for the bilateral spies - 


of the potentiation. a 
Three possibilities might be considered i in an n attempt to ee 


Let 


_ Stimulation: Secale (24) have show 
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connections between the lateral geniculate bodies. Fibers arising 
in one of the lateral geniculate bodies have been reported to end 
within the lateral nuclear complex of the thalamus, mainly within 


the nucleus lateralis posterior, belonging to the association group (18, 


Ine 


see also 48). Still poorer is our knowledge on the relationships of 
the visual pathways with the non-specific nuclei of thalamus. Posi- 
tive evidence comes mainly from physiological experiments (18, 44) 
especially investigations employing microelectrodes, showing that the 
same units of the area striata may be affected by stimulating of 
both specific and non specific thalamic nuclei (4, 33). Unlike the 
reticular system of the brain stem, the non specific (34, see also 27) 
and the association (28, 29) nuclei of thalamus are not deeply mo- 
diefied by Nembutal anesthesia, at least as far as their influence 
on the cortex is concerned. An involvement of these structures 
might explain Chang’s observations (31) concerning the influence of 
retinal illumination on the auditory system, mentioned previously. 
This important observation needs further investigation. 

The third anatomical possibility to be considered is represented 


: ‘by the observation that optic fibers leave the optic chiasma, before 
and after crossing, through the lamina terminalis (see literature 
in 20). They end in the hypothalamus, where degenerated fibers 


are frequently found after enucleation. It has not been demonstrated, 
so far, that the hypothalamus exerts a facilitatory influence on the 


specific visual system, but generalized effects are known to follow 


hypothalamic stimulation (54) or lesion (59). It does not appear 
impossible 1 that the dark discharge exerts its activating influence 
through the lamina terminalis and the hypothalamus, an hypothesis | 
which fould be easily tested experimentally. _ 
naming up: there are at least three anatomical systems tt 


not | mee es pre spo oe. are. Es to es hs f s: 
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3. Functional significance of the dark discharge. — A spontaneous 
or ‘resting’ activity had been recognized in the eel’s retina since 
the earlier experiments of Adrian and Matthews (1, 2, 3) and its 
existence has been confirmed many times in the dark adapted mammal 
(38, 46, 39, 47, 21). This spontaneous firing is generally attributed 
to the fact that the excitability of the photic receptors is near its 
highest level in the dark, so that only a few quanta of light and 
even the thermal agitation are sufficient to evoke a discharge in the 
retinal neurones (40, 55, 56). The spontaneous retinal activity is 
sometimes regarded as a “‘ noise ’’ in the information channel, against 
which a sensory message has to be detected (40, 10, II, 36, 12, 56). 

In the present work we have been concerned with the central 
rather than with the peripheral aspects of the retinal dark discharge. 
Following electrophysiological analysis of the single units of the 
retina (38), Granit developed the idea that the spontaneous retinal 
firing provided a background activity which could either be increased 
or inhibited by photic stimulation, a fact which was likely to enhance 
the ability and the flexibility of the visual systems to transmit in- 
formation (38, 39, 47). Besides offering a background of discharge 
which can be phasically enhanced or inhibited as a consequence 
of transient photic stimulation, a modulation of the resting discharge 
might inform the visual centers about the absolute intensity of any 
constant retinal illumination. This cannot be demonstrated for the 
single units (47), but it might be true for the overall retinal output. 
Since there is general agreement that dark adaptation increases the 
dark activity (see 39, 47), the relationship between dark discharge 
and the intensity of continuous illumination necessarily must be an 
inverse one. These views have been forwarded by Schubert (60), 
who emphasizes that a relation between frequency of dark discharge 
and perception of absolute intensity of illumination has not yet 
been proved. 

Summing up, every attempt to explain the physiological signi- 
ficance of the dark discharge has been limited to a discussion of its 
possible influence on visual perception. Hence, the tonic activity 
of the retinal neurones, in the dark adapted animal, has been regarded 
as influencing only the specific. visual system. 

When one relates the results of experiments of visual deafferen- 
tation (32) with the newly acquired data on the non specific sensory 
Systems it becomes evident that the dark discharge of the retina 
might represent a factor in the maintenance of the tonus central of 
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the cerebrum, an effect that is likely to appear more striking when 
most of the other sensory inputs are eliminated, as in the midpotine 
pretrigeminal cat. This widespread influence of the spontaneous 
retinal activity would not be confined strictly to the visual pathways, 


~ but might also involved other central structures (39), in given experi- 


mental conditions even the entire neocortex (5, 6). The results of 
our previous experiments (5, 6) fit the predictions of the latter hypo- 
thesis, since they demonstrate that the whole EEG activity can 
be influenced by the suppression of the tonic centripetal retinal 
discharge. Other results to be reported in another paper (8, 9) also 
demonstrate that during continuous light stimulation generalized 
EEG changes occur wich are comparable to those obtained by visual 
deafferentation. 

There is little doubt that light inhibits the resting discharge 
of some retinal neurons. We do not want to discuss here the inhi- 
bitory effects which are at the base of the sharp image perception, 
since these phenomena, phasic in nature, are limited both in space 
and time. We are only concerned here with the functional signi- 
ficance of the inhibition of the widespread retinal activity which is 
continuously going on in darkness. Any decrease of spontaneous 
activity produced by steady, diffuse light obviously means an increase 
in the signal-to-noise ratio (40, 10, I1, 36, 12, 56), an effect which 
could be at the base of the improved visual performance on a lighted 


background. This effect would obviously be greatly enhanced if an 


ie simply that to provide a background of excitation to the per-— 


increase in the excitability of the visual system would occur as a 
consequence of the abolition of the dark discharge. If this hypothesis 


is. accepted, the dark discharge would exert a tonic inhibitory in- 
fluence on the excitability of the specific visual pathways, and would 


s act in opposite direction to that one might expect, if its function | 


mance a tie speritie functions of the visual systems, “ 


ae 
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2. The same effects are produced when a reversible visual deaffe- 
rentation is obtained with the ischemic method in the same experi- _ 
mental conditions. 

3. After midline sagittal section of the optic chiasma with and 
without Nembutal anesthesia both the effects of continuous illumi- 
nation and of deafferentation are present bilaterally, even when one 
eye only is illuminated or functionally inactivated. The intensity 
of these unilateral effects, however, is greatly reduced. 

4. The hypothesis is made that the effects of continuous illumi- 
nation are at least partly due to abolition of the retinal dark discharge. 
The functional significance of this discharge is discussed. 
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ACTION REFLEXE DES DIFFERENTS TYPES - 
DE FIBRES AFFERENTES D’ORIGINE MUSCULAIRE | 
SUR LA PRESSION SANGUINE: 
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Laboratoive de Physiologie de la Faculté de Médecine, Toulouse, France 


INTRODUCTION 


On sait que diverses manoeuvres effectuées sur les muscle 
striés sont susceptibles de modifier par voie nerveuse réflexe la pres: 
sion Se générale: le pétrissage de muscles du membre posté- 

es -icur aprés que la peau ait été enlevée entraine une chute de la pres- 
F sion sanguine chez le chat, le lapin, le chien curarisés et anesthésiés 
4 la morphine (4, 16, 26) et une augmentation de la pression ‘sal 7 
ee i! guine (27) chez le chat décérébré. L’étirement musculaire provoq ue 
; chez le lapin, d’aprés Florey et Marvin (9), une hypertension : 

| anesthésie a , ’éther et une hypotension sous anesthésie al éth 
- L’exercice nmusculaire sous garrot artériel provoque, ch: 
f Vhomme, une etme ie Cette wae 

Wet : 
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Les expériences ont été faites sur le chat, animal chez lequel 
la distribution des fibres afférentes d’origine musculaire en fonction 
de leur diamétre, ainsi que le type de récepteurs innervés par des 
fibres afférentes de différents diamétres sont relativement bien 
connus. 

Les fibres afférentes d’origine musculaire comprennent un con- 
tingent de fibres myélinisées, fibres A (25, 8) et un contingent de fibres 
amyéliniques, fibres C (23). Les fibres myélinisées du type A sont ré- 
parties en trois groupes (21, 24): groupe I constitué par des fibres 
de 20 4 12 de diamétre, groupe II constitué par des fibres de 12 A 
4 de diamétre et groupe III constitué par des fibres de 4 A Iu de 
diamétre. Dans les fibres du groupe I on trouve des fibres d’origine 
fusoriale en rapport avec les terminaisons annulo-spirales, fibres IA et 
des fibres provenant des organes tendineux de Golgi, fibres IB (15, 18). 
Les fibres du groupe II innervent les fuseaux neuromusculaires, pro- 
bablement par les terminaisons en inflorescence (14). Les récepteurs 
innervés par les fibres III ne sont pas identifiés, mais on connait le mo- 
de d’activation de certaines d’entre elles: pression sur le muscle, en 
particulier sur les zones de jonction myotendineuse, ou étirement en 
général assez fort (donné non encore pubbliées, Bessou et Laporte). 
La stimulation des fibres III, chez homme, est douloureuse (12). 
Les fibres amyéliniques, fibres C, qui constituent le groupe IV sont 
activées dans des circonstances connues pour engendrer une douleur 
musculaire violente, contraction ischémique prolongée (3). Il existe 
donc entre le diamétre des fibres afférentes d’origine musculaire et 
les récepteurs qu’elles innervent des corrélations qui permettent 
d’attribuer une certaine signification fonctionnelle aux effets de la 
stimulation électrique de ces fibres. 

Les effets sur la pression sanguine de la stimulation électrique 

de nerfs mixtes ont été étudiés par plusieurs auteurs (10, 22, 5). 

Il est difficile de faire dans ces travaux la part qui revient aux fibres 

afférentes ‘d’origine musculaire et celle qui revient aux fibres affé- 

_ rentes d’origine cutanée. Le réle des divers types de fibres afférentes 

ied origine cutanée a été étudié par Laporte et Montastruc (20). 

& De nombreux auteurs, en particulier Kohrman, Nolasco et Wig- 
gers (17), ont observé les effets réflexes sur la pression sanguine de 
la stimulation centripéte du nerf phrénique, dont la distribution pa- 
rait étre uniquement musculaire, sans que des correlations entre 

différents types de fibres afférentes et variations réflexes de la eer 

__ sion panenuie aient été établies. 
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METHODES 


Les expériences ont été faites sur des chats décérébrés par section 
trans-colliculaire du tronc cérébral sous anesthésie a l’éther et sur des chats 
anesthésiés au chloralose a la dose de 50 a 70 mg/kg de poids. La tempéra- 
ture rectale de ces animaux a été maintenue aux environs de 38°C. Ils ont 
été curarisés par injection intra-veineuse de tri-iodo-éthylate de tri-(B-dié- 
thylamino-éthoxy)-1-2-3 benzéne (Flaxedil) & la dose de 2 mg/kg de poids 
et soumis a la respiration artificielle de fagon a éviter le retentissement cir- 
culatoire des réflexes respiratoires (26) et des réflexes somatiques. Ce corps 
étant dépourvu a ces doses d’action ganglioplégique (7), cette curarisation , 
n’interfére pas avec l’activité des voies sympathiques éfférentes. 

La mise en évidence de variations réflexes de la pression sanguine 
aprés stimulation de fibres afférentes d’origine musculaire dépend beaucoup 
de la valeur et de la stabilité de la pression sanguine de l’animal, de l’anes- ~ 
thésique employé et de la-préparation utilisée. Les anesthésiques, d’une 
maniére générale, dépriment ces réflexes et rendent leur observation aléa- 
toire. Aussi la plupart des expériences ont été faites chez l’animal décérébré 
en laissant s’écouler une 4 deux heures entre la fin de l’anesthésie a 1]’éther 
sous laquelle la décérébration était faite et l’observation des réflexes cir- 
culatoires. Toutefois, on a employé dans quelques cas l’anesthésie au chlo- 
ralose, aprés avoir constaté que cet anesthésique permettait d’observer plus 
facilement des hypotensions réflexes. 

Deux groupes de nerfs rousculaires ont été stimulés: 

a) le tronc commun des nerfs des muscles biceps antérieur, biceps 
‘postérieur, semi-tendineux et semi-membraneux, qui a été libéré sur trois 
a quatre centimétres environ et dont l’extrémité libre a été placée sur des 
électrodes de stimulation. Cette volumineuse branche du nerf sciatique a 
été utilisée car il est nécessaire, pour observer des réflexes circulatoires 
aprés stimulation de fibres afférentes myéliniques, d’en activer simultané- 
ment un grand nombre. Dans quelques expériences les deux troncs com- 
muns gauche et droit ont été excités ensemble a l’aide de la méme paire 
d’électrodes de stimulation; 

b) le tronc commun des nerfs du muscle triceps sural (muscles gas- — 
trocnémiens médial et latéral et muscle soléaire). Cette branche a été li- 
bérée par ouverture de la gaine du nerf sciatique sur cing 4 six centimétres 
environ et son extrémité libre placée sur des électrodes de stimulation. _ 

Ces nerfs ont été stimulés répétitivement pendant des périodes de 
18 sec environ, a des fréquences comprises entre 3/sec et 200/sec par des 
impulsions rectangulaires de durée et d’intensité variables. . 

La plupart des expériences comprenaient deux temps. Dans un premier 
_ temps, les effets sur la pression sanguine générale de la stimulation centri- 
péte des nerfs musculaires étaient enregistrés. Les fréquences de stimulation 
utilisées, la durée de chaque impulsion et son intensité exprimée en unités 
potentiométriques étaient notées avec soin. Plusieurs enregistrements étaient 
effectués pour des paramétres de stimulation différents. Dans un deuxiéme 
temps, les fibres afférentes stimulées pour les divers paramétres de stimu-_ 
lation utilisés étaient identifiées. Pour les fibres myélinisées cette identi- 
fication se faisait en enregistrant leur potentiel d’action au niveau de fila- 
ments de racine postérieure, aprés laminectomie; pour les fibres amyéli- 
niques en enregistrant leur potentiel d’action au niveau du nerf du tri- 
ceps sural. eae a 

Il n’y a donc pas eu dans ces expériences enregistrement simultané — 
des variations de la pression sanguine et des potentiels d’action des fibres — 
afférentes sauf dans quelque expériences ou les potentiels d’action des fibres 
amyéliniques du nerf du triceps étaient enregistrés grace A des électrodes — 
placées 4 proximité du point d’entrée de ce nerf dans l’animal. © 
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L ‘identification des potentiels d’action des fibres afférentes myélinisées 
ne pouvait étre faite par dérivation au niveau des nerfs musculaires eux- 
mémes a cause de la présence des fibres éfférentes a et y. Elle ne pouvait 
etre pratiquee qu’au niveau des racines dorsales ce qui nécessitait l’ouverture 
du canal rachidien. Cette opération entraine le plus souvent une instabilité 
de la pression sanguine qui ne permet plus d’observer des effets réflexes 
de faible intensité, raison pour laquelle les expériences ont été faites en 
deux étapes. On a d’ailleurs vérifié que, a condition de disséquer les nerfs 
avec soin et de les protéger par de l’huile de paraffine, le seuil d’excitabilité 
des fibres du groupe I ne changeait pas entre la période d’observation des 
réflexes circulatoires et celle de lenregistrement des potentiels dans des 
filaments radiculaires. Ce seuil a pu étre déterminé en enregistrant au cours 
du premier temps le potentiel triphasique des fibres du groupe I, celles de 
toutes les fibres des nerfs musculaires dont le seuil est le plus bas, grace a 
une électrode placée au point de jonction de la branche du nerf sciatique 
contenant les différents nerfs musculaires stimulés et du nerf sciatique 
lui-méme. 

Ainsi en stimulant a nouveau les nerfs musculaires avec les parametres 
de stimulation préalablement utilisés, il était possible de connaitre la com- 
position des différentes volées afférentes dont les effets réflexes circula- 
toires avaient été recherchés. 

L’enregistrement de potentiels d’action de fibres du groupe I et du 
groupe II dans des filaments de racine dorsale n’a pas posé de problémes 
particuliers. Il n’en a pas été de méme pour les potentiels d’action des fibres 
du groupe III. En effet, afin de réduire au minimum le temps qui s’écoulait 
entre les observations sur la pression sanguine et lenregistrement de ces 
potentiels d’action, environ 20 minutes, aucun autre nerf du membre pos- 
térieur n’était sectionné, de sorte qu’un grand nombre de potentiels 
d'action de fibres larges provenant de multiples récepteurs étaient enre- 
gistrés dans les filaments de racines dorsales. Ces potentiels masquaient 
les potentiels d’action des fibres du groupe III d’amplitude bien inférieure. 
Pour arriver a déceler ces potentiels d’action on a eu recours au procédé 
Suivant: un certain nombre de balayages, 30 4 50 environ, étaient photo- 
graphiés sur un méme cliché. La ligne de base apparait alors comme une 
bande d’une certaine épaisseur & cause du chevauchement des potentiels 
d’action asyachrones des fibres larges. La stimulation électrique synchroni- 
sée avec le balayage du nerf musculaire avec une intensité suffsante pour 
exciter les fibres du groupe III permet de déceler a la partie inférieure de 
cette bande blanche les potentiels d’action de ces fibres (voir. Fig. 3). Ls 
sont toujours a la méme place d’un balayage a V’autre et provoquent un 
soulévement de la bande blanche. 

Les différents groupes de fibres ont été identifiés par leur vitesse de 
conduction. . 

La pression sanguine de l’animal a été enregistrée sur cylindre en- 
fumé a l’aide d’un manométre a mercure. 


RESULTATS 


I. Stimulation des fibres du groupe I et du groupe II. — La sti- 
mulation répétitive des fibres du groupe I ne provoque pas de va- 
_riations réflexes de la pression sanguine générale. | 

‘Dans l’experience illustréee par la Fig. 1 les deux nerfs com- 
_Muns gauche et. droit du biceps antérieur, biceps postérieur, semi- 
_ tendineux, semi-membraneux ont été stimulés a la fréquence de 


Tid 
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3 5 7 9 11 
200/sec  200/sec 200/sec  200/sec 200/sec 


Fig. 1. —-Effet sur la pression sanguine de la stimulation répétitive de 
fibres afféventes musculaives du groupe I et du groupe IT. 


Chat décérébré et curarisé. Stimulation simultanée de deux nerfs com- 
muns droit et gauche des muscles biceps antérieur, biceps postérieur, semi- 
tendineux. et semi-membraneux. Fréquence de stimulation 200/sec. Durée 
de chaque stimulation 18 sec. L’intensité de chaque stimulus a été pro- 
gressivement augmentée. Les chiffres situés au dessus du signal de stimu- 
lation (3, 5, 7, 9, I1) expriment l’intensité de chaque stimulus en unités 
potentiométriques. 

En haut: pression sanguine mesurée a l’artére carotide. En bas: po- 
tentiels d’action de fibres du groupe I et du groupe II enregistrés au niveau 
d’un filament de la 7°™® racine dorsale pour les cing intensités de stimu- 
lation utilisées. Distance de conduction, 85 mm. Noter l’amplification plus 
élevée utilisée pour les enregistrements de la rangée inférieure. 


> 
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a 


200/sec. On constate que lorsque la stimulation n’intéresse que les 
fibres du groupe I‘(enregistrements 2 et 3) aucun effet sur la pres- 
sion sanguine générale n’est observé. 


Fig. 2. — Augmentation de 
la pression sanguine générale pro- 
duite par la stimulation de fibres af- 
féventes musculaires du groupe II. 


43 45 


Chat décérébré et curarisé. 
Suite de la Fig. 1. Les chiffres 
situés au dessus de la ligne de 
signal (II, 13, I5) expriment 
l’intensité de chaque stimulus 
en unités potentiométriques. 
Fréquence de stimulation 200/sec. 


. Lorsque l’intensité de stimulation est suffisante pour recruter 
_ quelques fibres II (enregistrement 4), dont le potentiel d’action est 
visible sur l’enregistrement 4’’, on observe une légére augmentation 
de pression. L’action hypertensive réflexe des fibres du groupe II 
ss pour aussi faible qu’elle soit est confirmée également par le fait que 
_ lorsque le nombre de fibres du groupe IT croit, l’augmentation de 
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pression sanguine est plus marquée et se développe plus rapidement, 
comme les enregistrements 4 et 5 de la Fig. 1 ainsi que les enregistre- 
ments de la Fig. 2 le montrent. Les intensités de stimulation utilisées 
(xr, 13 et 15) dans les graphiques de la Fig. 2 sont maximales pour 
les fibres du groupe I; le nombre de fibres du groupe II stimulées 
croit 4 chaque augmentation d’intensité du stimulus. 

La stimulation 4 fréquence basse des fibres du groupe I et du 
groupe II n’a pas eu d’effets sur la pression sanguine. On n'a pas 
en particulier observé d’hypotensions réflexe chez le chat chloralosé, 
préparation sur laquelle des hypotension réflexes par stimulation a 
fréquence basse de fibres myélinisées de seuil plus élevé (fibres du 
groupe III) ont été observées sans difficulté. 


2. Stimulation des fibres du groupe IIT. —La stimulation répé- 
titive de fibres du groupe III a fréquence élevée est hypertensive. 

Pour mettre cet effet en évidence, comme la stimulation des 
fibres II dont le seuil d’excitation est inférieur a celui des fibres III 
est elle-méme hypertensive, on a eu recours au procédé suivant: 
apres avoir observé un effet hypertenseur en stimulant la totalité 
“es fibres du groupe II a une fréquence élevée ', par exemple 200/sec, 
on réduit la fréquence de stimulation jusqu’a ce que l’hypertension 
réflexe soit a peine décelable. Une augmentation de l’intensité du 
stimulus recrute alors des fibres III et toute variation de la pres- 
sion artérielle décelée dans ces conditions peut étre rapportée a 
l’activation des ‘fibres de ce groupe. Dans |’expérience illustrée 
par la Fig. 3 la stimulation maximale des fibres du groupe II a 
la fréquence de 75/sec était presque sans effet (enregistrement 1). 
L’augmentation de ]’intensité du stimulus (enregistrements 2 et 3) 
recrute des fibres du groupe III visibles sur les enregistrements 2’ 
et 3’ et provoque une hypertension réflexe contemporaine de la 
stimulation. ~ : 

La stimulation de fibres du groupe III a fréquence basse est 
hypotensive. 


Cette hypotension est. rarement observée chez l’animal décé- 


* D’une expérience a l'autre les intensités des stimuli efficaces pour 
les divers groupes de fibres étaient trés voisines, sinon identiques, de sorte 
qu'il était _pratiquement possible de choisir une intensité de stimulation 
qui fut maximale pour les fibres I et II et sous-liminaire pour les fibres du | 
groupe III. Cependant l’efficacité des diverses intensités de stimulation a. 


toujours été ensuite vérifiée par enregistrement des potentiels d’action des 
fibres stimulées., : 


| 
| 
. 
| 
| 
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I j j ! I j U 
Fig. 3. — Augmentation de la pression sanguine générale produite par 
la stimulation de fibres afféventes d’ovigine musculaire de groupe III. 


Chat décérébré et curarisé. Suite de la Fig. 1 et 2. Les chiffres situés 
au dessus de la ligne de signal (20, 35, 50) expriment l’intensité de chaque 
stimulus en unités potentiométriques. 

A gauche: pression sanguine mesurée a l’artére carotide. A droite: po- 
tentiels d’action enregistrés dans un filament de la 7*™* racine dorsale. 
En bas: diagramme montrant les différences des enregistrements 1’ et 3’ 
dues a la présence de potentiels d’action de fibres du groupe III. 


rébré, mais elle est mise en évidence sans difficulté chez |’animal 
chloralosé et curarisé. Dans l’expérience illustrée par la Fig. 4 la 
stimulation 4 la fréquence de 3/sec des nerfs du biceps antérieur, 
biceps postérieur, semi-tendineux et semi-membraneux, pratique- 
Ment maximale pour les fibres du groupe II comme le montre. I’en- 


§ 
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40 45 60 75 
3/sec . 3/sec 3/sec 3/sec 


: 
me eew cence yeeeeee.t 


Fig. 4. — Chute de la pression sanguine génévale produite par la stimu- 
lation a basse fréquence (3/sec) de fibres afféventes musculaives du groupe III. 


Chat chloralosé (45 mg/kg) et curarisé. Stimulation du nerf commun 
gauche des muscles biceps antérieur, biceps postérieur, semi-tendineux, 
semi-membraneux. Les chiffres situés au dessus du signal de stimulation 
(40, 45, 60, 75) expriment l’intensité de stimulation en unités potentiomé- 
triques. Ces derniéres sont différentes de celles qui ont été utilisées pour les 
igi er het.3: 


A gauche: pression sanguine mesurée & l’artére carotide. A droite: po-— 


tentiels d’action enregistrés dans un filament de la 7@™® racine dorsale 
sacrée. Distance de conduction 77 mm. En bas: diagramme montrant la 
différence entre les enregistrements 1’ et 3’ due a uf présence de potentiels 
d’action de fibres du groupe III. 


registrement 1’, ne modifie pas la pression sanguine. Une augmenta- 
tion de l’intensité du stimulus (enregistrement 2) recrute des fibres. 
dont la vitesse de conduction est de 27 m/sec environ (enregistre-_ 
ment 2’) c’est-a-dire a la limite entre les fibres du groupe II et da 
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groupe III. On observe une hypotension réflexe. Lorsque l’intensité 
du stimulus est a nouveau augmentée (enregistrement 3) des fibres 
du groupe III sont excitées (enregistrement 3’) et hypotension ré- 
flexe est plus marquée. Une hypotension plus importante est obtenue 
apres une nouvelle augmentation de l’intensité du stimulus. Dans 
ce cas particulier l’enregistrement des potentiels d’action dans ce 
filament radiculaire n’est pas modifié, ce filament ne contenant pas 
de fibres du groupe III de seuil d’excitation élevé. 


3. Stimulation des fibres du groupe IV (fibres C). — La stimula- 
tion des fibres amyéliniques afférentes de nerfs musculaires (fibres 
du groupe IV) provoque une hypertension marquee. 


T:6 sec 


Fig. 5. — Augmentation de la pression sanguine générale produite par 
la stimulation de fibres afféventes musculaives du groupe IV (fibres C). 
Chat décérébré. Stimulation du nerf du triceps sural, a la fréquence 
de 3/sec. ; : ‘ ; 
te gauche: enregistrement de la pression sanguine mesurée a l’artére 
carotide. A droite: potentiels d’action des fibres du nerf triceps sural en- 
tegistrés au niveau de ce nerf apres la fin de l’expérience pour les quatre in- 
tensités de stimulation utilisées précédemment. Distance de conduction, 
23 mm. 


16. 
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Dans les circonstances expérimentales utilisées, chat décérébré 
et curarisé ou chat chloralosé et curarisé, la seule modification ré- 
flexe de la pression a été une hypertension, méme pour des fréquences 
de stimulation basses. L’effet hypertenseur de la stimulation de ces 
fibres est illustré par l’expérience de la Fig. 5. Le nerf du triceps su- 
ral était stimulé a la fréquence de 3/sec. Une stimulation de ce nerf 


Fig. 6. — Persistance d'une hypertension réflexe 
provoquée par la stimulation des fibres amyéliniques 
(groupe IV) du nerf du triceps sural aprés une injec- 
tion intra-veineuse de chlorvalose. (Suite de la Fig. 5). 


Aprés cette injection (20 mg/kg), la stimulation 
des fibres myélinisées de ce nerf a la fréquence de 
3/sec est nettement hypotensive. Comparer ces en- 
registrements avec les enregistrements 1 et 4 de la 
3/sec 3/sec : Be 5, obtenus dans les mémes conditions de stimu- 

aticn. 


sous-liminaire pour les fibres amyéliniques (enregistrement I) n’est 
pas suivie dans cette expérience de modifications de la pression san- 
guine. L’intensité et la durée de chaque stimulus ont été ensuite aug- 
mentée (enregistrements 2 a 4) de facon a recruter un nombre crois- 
sant de fibres du groupe IV. Le potentiel d’action des fibres C de ce 
nerf est visible dans les enregistrements faits 4 la fin de l’expérience 
avec les mémes parameétres de stimulation. Il-est manifeste que la 
stimulation des fibres du groupe IV provoque une hypertension qui 
est d’autant plus accentuée que le nombre de fibres stimulées de ce 
groupe est élevé. 

Sur cette méme préparation, une dizaine de minutes environ 
aprés une injection intra-veineuse de 20 mg de chloralose par kg 
de poids, la stimulation maximale des fibres A (groupes I, II, III) 
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a la fréquence de 3/sec a fait apparaitre une hypotension réflexe 
nette. La stimulation simultanée des fibres des groupes I, II, III 
et du groupe IV malgré ces conditions favorables a la mise en évi- 
dence d’hypotensions réflexes a néanmoins provoqué une hypertension 
réflexe, aprés une courte phase d’hypotension, due selon toute vrai- 
semblance a l’effet hypotenseur des fibres du groupe III, avant que 
leffet hypertenseur des fibres du groupe IV se manifeste (Fig. 6). 


DISCUSSION 


La stimulation répétitive des fibres du groupe I n’a provoqué 
aucune variation réflexe de la pression sanguine générale, ni chez 
_ Jlanimal décérébré, ni chez l’animal chloralosé, quelle qu’ait été la 
_ fréquence de stimulation utilisée. Ce groupe de fibres comprend 
des fibres IA en rapport avec les terminaisons primaires des fuseaux 
neuro-musculaires et des fibres IB en rapport avec les organes ten- 
dineux de Golgi (15, 18). Ce résultat négatif peut paraitre surpre- 
nant puisque la stimulation répétitive de ces fibres est susceptible 
de provoquer une augmentation de la ventilation pulmonaire (2) et 
que l’on sait l’étroite synergie foncttonnelle des appareils pulmo- 
naire et cardio-vasculaire. Peut-étre cé résultat signifit-il seulement 
que la valeur de la pression sanguine générale n’est pas un indice 
suffisament sensible pour déceler des actions réflexes faibles. 
La stimulation des fibres du groupe II qui sont en rapport avec 
les terminaisons secondaires des fuseaux neuro-musculaires (14) pro- 
voque une augmentation de Ja~pression sanguine générale, chez } ia 
‘ Ve animal décérébré comme chez lVanimal chloralosé, d’autant plus a 
_marquée que la fréquence de stimulation est élevée. Cette augmen- 
m réflexe de la pression sanguine origine fusoriale parait pou- | 
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La stimulation des fibres III d’origine musculaire, comme d’ail- 
leurs celles d’origine cutanée peut produire une hypotension réflexe 
si la fréquence de stimulation est basse, ou une hypertension si la 
fréquence de stimulation est élevée. Cet effet de la fréquence de 
la stimulation, connu déja depuis les travaux de Gruber (11), pose 
toujours le probléme de savoir si les deux effets réflexes sont im- 
putables 4 la présence dans le méme groupe de fibres afférentes de 
deux sortes de fibres ayant des connections synaptiques centrales 
différentes, ou si un seul type de fibres peut étre responsable suivant 
la fréquence des influx qui les parcourent d’effets centraux de sens 
inverse. Le fait que dans les conditions expérimentales favorables a 
la démonstration des hypotensions réflexes (anesthésie au chloralose, 
fréquence de stimulation basse) ni la stimulation des fibres du groupe 
II d’origine musculaire, ni celle des fibres du groupe IV n’ont provo- 
qué d’hypotension réflexe nous incite a considérer la premiere hypo- 
thése comme la plus vraisemblable. 

L’étude de l’activation de fibres uniques du groupe III par 
stimulation adéquate que nous poursuivons actuellement montre 
qu il s’agit, en fait, d’un groupe hétérogéne. Certaines de ces fibres 
sont activées par la pression profonde du muscle, surtout dans la 
zone de jonction musculo-tendineuse et ne répondent que faiblement 
a l’étirement. D’autres sont activées par la pression superficielle des 
enveloppes des muscles. Certaines encore répondent au début et a 
la fin de l’étirement musculaire. 

La stimulation des fibres du groupe IV (fibres amyéliniques ou 
fibres C) provoque d’une maniére constante une hypertension gé- 
nérale marquée. Dans les conditions expérimentales utilisées, animal 
curarisé pour éviter que les réactions respiratoires considérables que 
la stimulation de ces fibres entraine ne retentissent sur l'appareil 
circulatoire, nous n’avons jamais observé d’hypotension réflexe, méme 
sur des préparations ot la stimulation des fibres myélinisées (groupe I, 
II, III) du nerf était hypotensive. Les fibres du groupe IV ne sont 
pas activées par l’étirement musculaire; elles sont activées dans des 
circonstances connues pour étre douloureuses, contraction muscu- 
laire prolongée sous ischémie (3). La réaction hypertensive impor- 


tante qui succéde a la stimulation de ces fibres parait étre l’accom- | 


pagnement habituel de toute stimulation nociceptive. I] serait in- 
téressant de savoir si l’activation de ces fibres modifie l'état circula- 
‘toire du muscle qu’elles innervent. 


1 est 4 remarquer que dans toutes les expériences les fibres 
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éfférentes des nerfs musculaires étaient stimulées en méme temps 

que les fibres afférentes. Ce fait semble étre sans importance, car 

nous n’avons jamais observé apres stimulation anti-dromique des 
~  Yacines ventrales de variations réflexes de la pression sanguine. 


RESUME 


Les variations réflexes de la pression sanguine apres stimulation 
répétitive des différents types de fibres afférentes de nerfs musculaires 
ont été étudiées chez le chat décérébré et chez le chat: chloralosé, 
sous respiration artificielle aprés curarisation de facon a éviter le 
retentissement circulatoire des réflexes somatiques et respiratoires. 
E La mise en évidence des actions réflexes des fibres myélinisées 
(fibres des groupes I, II et III) a nécessité la stimulation simultanée 
de plusieurs nerfs musculaires: biceps antérieur, biceps postérieur, 
semi-tendineux, semi-membraneux. Les divers groupes de fibres myé- 
linisées stimulées ont été identifiés par enregistrement de leur po- 


tentiel d’action dans des filaments de racine postérieure. L’étude . 


de l’action réflexe des fibres amyéliniques (groupe IV) a été faite 


a l’aide des nerfs des muscles gastrocnémiens au niveau desquels 


le potentiel d’action de ces fibres a été enregistré. 

La stimulation répétitive. des fibres du groupe I, fibres inner- 
vant les fuseaux neuro-musculaires et les organes tendineux, n’a 
pas été suivie de modifications de la pression sanguine générale. 
La stimulation des fibres eye Ot SOUL, II, fibres innervant les fu- 


s 


rat décérébré une augmentation de pression modérée. 


4 seaux neuro-musculaires 4 la fréquence de 200/sec, provoque chez | 


‘ La stimulation de fibres appartenant au groupe III peut ven os 
deux effets: hypertension i | la fréquence de stimulation est 
tion est pee cane i 
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GILBERTO ROSSI 
(1877-1960) 


Professor GILBERTO Rossi died-on 20 March 1960, at the age of 83. 
Born in Citta di Castello (Umbria) on 7 January 1877, Gilberto 
Rossi received his medical degree from the University of Florence in Igor. 
Giulio Fano, one of Luciani’s early pupils, was then professor of Physiol- 
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ogy at the University. First studying as an undergraduate in the De- 
partment of Anatomy, Gilberto Rossi later became an associate of 
professor Fano, thus starting his scientific career in the same Institute 
of Physiology on via Gino Capponi, where Luciani had in the eighties 
performed his experiments on the cerebellum. Except for a short pe- 
riod at the University of Perugia, Gilberto Rossi spent his life in Flor- 
ence, where for 30 years (1918-1948) he held the chair of Physiology. 

There is little doubt that Rossi’s renown in the field of physiology 
is a resuit of his work on the central nervous system. It is surprising 
to note that he became a neurophysiologist rather late, as his first ten 
years after graduation were devoted to the study of biochemistry, of 
physical chemistry and to the physiology of the gastro-intestinal system. 

It was only in 1912 that his famous work on the cerebello-cerebral 
relationship appeared. The discovery that cerebellar stimulation has 
a facilitatory influence on the cortically induced movements, confirmed 
by later investigators, prompted the electrophysiological experiments 
of Walker (1938), of Canestrari, Crepax and Machne (1955) and others. 
Rossi (1913) showed also that the cerebellum has a tonic facilitating 
influence on the motor cortex: a fundamental observation explaining 
Luciani’s asthenia, and possibly the cerebellar tremor, which is comple- 
tely abolished by the destruction of the motor cortex, as it was revealed 
later by Fulton, Liddel and Rioch (1932) and by Aring and Fulton (1936). 

Luciani immediately grasped the great significance of these expe- 
riments and reported in detail, and with much praise, the results obtained . 
by Rossi in the fourth edition of his Handbook. At the same time an 
English translation of Luciani’s treatise was being edited by M. Camis 
first and later by Gordon Holmes, a fortunate coincidence that greatly 
contributed to publicizing the discovery of the Italian physiologist. 
The work was quoted in almost every monograph or handbook dealing 
with cerebellar physiology, and was regarded by Bremer (1935) as the 
main physiological evidence in support of his hypothesis on the nature 
of the neocerebellar function. 

The experiments performed by- Rossi on the semicircular canals 
are less known abroad, possibly because they were published just at 
the outbreak of the First World War (1914, 1915). Rossi was the first 
to demonstrate the dynamic theory of Mach, Breuer and Crum Brown, 
with experiments performed on the semicircular canals of the selachians. 
Several years later (1921) Maier and Lion, unaware of Rossi’s finding, 
confirmed that angular acceleration produced a flow of endolymph in 
the semicircular canals of the pigeon. The labyrinthine apparatus re- 
mained for a quarter of a century the preferred field of investigation 
of the School of Florence. In 1943 Rossi published an excellent survey 
of his own work as well as that of his pupils Simonelli and Di Giorgio 
on the physiology of the vestibular system. 2 ih 

Rossi entered a third and highly productive field of investigation 
in 1921, when he published the first paper in a series of works devoted 
to the postural and phasic asymmetries elicited by unilateral cerebellar 
ablations. To summarize the results obtained by Rossi, Simonelli and 
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Di Giorgio through the approach of the asymmetrical cerebellar inner- 
vation would be tantamount to writing a major chapter of cerebellar 
physiology. The great significance of these findings was stressed in 
the monographs of van Rijnberk (1931) and Bremer (1935). ’ 
The discovery of the centrifugal innervation of the muscle spindles _ 
and the understanding of the functional significance of the gamma 
innervation is undoubtedly one of the major achievements of contempo-— 
rary neurophysiology. Gilberto Rossi did not contribute any experiment 
to. this discovery, and one cannot even say he prompted these works, 
as the experimenters in this instance were unawere of the hypothesis. 
that the Italian physiologist had stated in a paper on the cerebellum 
published in 1927. This hypothesis was actually a prediction that was 
fully verified a quarter of a century later. One cannot read Rossi's” 
article without being struck by the intellectual vigour and the insight 
of the author. To quote Granit in his Silliman’s lectures (p. 269): «It 
is interesting to note that insofar as tonic firing is concerned, Rossi 
(1927) deduced an essentially correct picture of the role of spindle in- 
nervation. He thought of tonic firing for muscle spindles at various 
lengths of the muscle as a fixation of the intrafusal fibers at appro- 
priate lengths by specific motor fibers to them. Thus, he said, it would 
become ‘possible for the higher centers to be at rest while charging | 
lower centers with the duty of keeping up a suitable amount of spindle; 
or intrafusal contraction to maintain postural tonus ». 
Gilberto Rossi retired at the age cf 71 and devoted the last twelve 
years of his life to literature. At the age of 75 he published a book, Mezzo 
Contadino, which ranked him at once among the prominent writers | 
Italy. The critics received this work enthusiastically and admired th 
poetic inspiration and the author’s mastery of the Italian language. 
They were~surprised when informed that Mezzo Contadino had been 
written by a scientist, one of the oldest members of the Accademia 
Lincei. A kind of poetic autobiography, the little book dealt only » 
the years of youth, and Rossi did not mention his life as a physiolo 
and a teacher. In the last years he also wrote essays and fairy t 
Those who were fortunate to know Gilberto Rossi well were char 
by his personality. A man-of high caliber, he was different from o 
famous experimental scientists of his day. The impression of high | 
character evoked in Rossi’s younger colleagues an inderstanc ble fe 
S Ot Te ence. He was a ei ee oe a of wr 
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ment, the results would rot be any clearer or more convincing than 
those Rossi obtained. So the vitality of his work was not tied to techni- 
cal advances but rather to his understanding of physiology, his clarity 
of thought, his endowment with a strong creative capacity plus an ability 
toe reduce problems to their essentials. 

If Rossi’s work has its roots in the end of the 1gth century and 
often anticipates the conclusions of modern neurophysiologists, the 
literate and cultivated man leads us to recollects a still earlier time. 
Certainly it would be extremely difficult to recreate the atmosphere 
that existed in Florence during the first half of the last century around 
such men as Gino Capponi and Raffaello Lambruschini. But those who 
came in contact with Rossi in the last few years recalled the time when 
the intellectual life of Florence was closely tied to men of vast human- 
istic cultivation and high ethical standards. 

_ Gilberto Rossi used to say, with a modest smile, that since he had 

made the effort to be a real physiologist all his life, he would not have 

wanted to be an “ amateur’”’ physiologist atter his 70th year. He felt 

it important to prepare for retirement after a full and productive scien- 
| tific life. Rossi gave however the impression, emphasized by the won- 

derful style of Mezzo Contadino, that for him literature was not a refuge 
_ for a tired spirit but rather the satisfying of an intellectual and creative 
inclination. And this impulse was no less strong than the one that 
Ted him to study the function of the central nervous system. 


—— G. M. 
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E. ScHRODINGER. Mind and Matter. Cambridge University Tess; a 
VII-104 pp., 13) S:) 61d, ' 


~, 


It is the traditional business of theoretical scientists to collect the facts. 
of observation in the space-time world of physics, to understand and analyse > 
them expertly and to unify them by showing how they follow logically — 
and quantitatively from more or less precisely defined general concepts. — 
This leaves unmentioned much of the subject matter of metaphysical phi-_ Ss 
losophers. They are concerned with the unity of consciousness, the relation — 
between perception and that which is perceived, the objectivity or otherwise 
of the space-time framework of our material world, the separability of mind — 
from body and so on. eS 

The outstanding advantage of the scientist is that he can predict from — 
us theory results which may be tested quantitatively, and any major discre- 
pancy will invalidate the theory as a true representation of nature, howeve: 
perfect be its logical self-consistency. The theories of philosophers on th 
other hand remain for the most part unverified while man is in normal | 
connexion with his senses, and results are unreliable when he is not. 

Professor Schrédinger is outstanding in this generation for the power 
and depth of his imagination into the very fundamentals of analytica 
physics. Light in empty space is an electromagnetic wave, but in its in 
raction with matter it becomes an atom of energy of precise size. Sch 6- 
dinger’s highly original way of looking at the physical world resolved this 

rete paradox. Can he solve the mystery of how an abstract intention can. | 
‘ee a grip on matter and become action through muscular movement ?- 1Or% 
vibrations of light or sound ‘become sight and hearing and get associat 
with aesthetic qualities? Alas, Schrédinger’s Tarner Lectures, have 
Bigene for philosophy what his quantum mechanics _ did for) 
1S_ 
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Mind and Matter was given asa course of’six lectures, and each chapter 
represents a complete and somewhat different topic. In the first, Schro- 
dinger presents the case that the world is a construct of sensations, and 
that something like a universal consciousness must endure to account for 
the perspectives of an enduring universe not dependent just upon the 
é accident that a fraction of it is being perceived by me or you. Attention 

is drawn to the fact that too familiar patterns of sensation slip out of con- 
§ sciousness, and it is suggested that in the organic processes of life generally 
{not just nervous integrations) consciousness is present to the extent that 
the process is new. This fascinating idea is left undeveloped, and we remain 
iin doubt as to whether the author considers there is more consciousness 
in hair and finger nails which keep on renewing themselves than in the 
nerves of the brain which never do. 

The second chapter deals with the ethical conflict between the merciless 
struggle of Darwinism and humanitarian efforts as to their effects upon 
racial improvement or otherwise in man. The very real value of natural 
selection is largely offset in our society by indiscriminate destruction in 
war and indiscriminate part-healing in medicine. Schrédinger is sanguine 
enough to believe that man’s intelligence-may enable him to select or create 
senvironments which will encourage the development of favourable chance 
mutations, but he cannot suppress the fear that the spread of boring me- 
chanized labour will favour the breeding of boring mechanical brains asso- 
ciated with boring mechanical thoughts and personalities. 

The next chapters return to the kind of thought forms of which our 
world is constructed, and emphasize that we, the observers, are really left 
out of the picture and then squeezed in at the back with no proper place 
pand certainly with scant recognition that we it is who are the very pain- 
ters of the picture. 

The brain and the body generally are composed of millions of cells 
pand the life of the body is dependent upon the-life of those cells, but the 
thought and life of the organism is utterly different from the sum of the 
thoughts and lives of the component cells. 

The fifth chapter deals with the idea that time is only a mental concept 
and that reality is timeless. From this, immortality of mind appears to 
‘follow-but not of my mind. And one cannot help wondering whether it is 
true that the essential difference between anticipating and remembering 
a given event is that the brain, or‘at any rate the universe, was more random 
bin the latter case. 

The last chapter considers the mode of action of the eye and ear and 
ppoints out that stimuli, though physically different, will appear identical 
mf they affect our sense organs in exactly the same way. They can be seen 
as different, however, by other people with modified sense organs, or by 
modifying our own through the interposition of special energy filters, etc. 
Indeed it is by the use of such filters, the spectroscope, the X-ray camera 
and so on, and nct by relying upon our primary sense impressions that the 
scientific world has been constructed. But of the emotional quality of the 
sensation — the note emitted by a singer or a circular saw — of this there 
fis nothing in the scientific picture, for science has been at pains to extract 
every vestige of emotion from its subject matter. 

The book is printed with the taste and accuracy that one expects 
from the Cambridge University Press. 
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W. A. H. RUSHTON © 
Vv. G. B. CassELMAN, Histochemical Technique. John Wiley and Sons, 
_ New York, 1959, 205 pp., $ 3.25. 


This monograph endeavors to~ review both specific histochemical 
techniques, as well as underlying theories and chemical bases. The requi- 
ae for histochemical validity, limitations of technique, and sources 
or are discussed. The chapters include, histochemical analysis, prepa- 


228 ANALYSES 


ration of tissues, selective methods, lipids, carbohydrates, nucleic acids, 
proteins, calcium and iron and enzymes. A supplementary bibliography is 
included. The selection of methods, though limited, is useful. Unfortu- 
nately, the histochemical field is advancing so rapidly that the chapter 
on protein and especially the one on enzymes may not be quite up to date. — 
Nevertheless, some mention of cytochrome oxidase techniques should have 
been made. The chapters dealing with selective methods (e. g., periodic — 
acid-Schiff technique), carbohydrates, and lipids are remarkably thorough in ~ 
view of the brevity of the book. In general, the reviewer feels that this — 
is a highly useful introductory text to the field of histochemistry. ¥ 


M. S. BuRSTONE 


M. Dixon and E. C. Wess. Enzymes. Longmans, Green and Co., ondoill 
1958, XXXIII-782 pp., 90 S. ie 


Both specialists and non-specialists in enzymology will welcome En-— 
zymes as an outstanding boek on the subject. Though concise and clear 
enough to serve as an excellent advanced text, it is so complete and autho- 
ritative as to be an indispensable reference work. ; = 

_ The 120 page chapter on enzyme kinetics is the best treatment of 
this subject available. It is both comprehensive and comprehensible. Ri- 
gorous derivations of equations are coupled with continuous stress on un- 
derlying principles and assumptions and the richness of illustrative example 
makes for good readability. = 

The chapter on enzyme specificity includes a very useful table of 
659 enzymes, their substrates (products) and cofactors. Other chapt 
cover inhibitors, cofactors and structure of enzymes, isolation and method 
of studying enzymes. Enzyme formation is discussed in a chapter wich 
“nfortunately, already out of date. A convenient summary of some 19 il 
cegrated enzyme systems and a provocative discussion of ‘‘ enzyme biology 
form the concluding chapters of this book. all 
: A bibliography of nearly 2400 citations and a well cross-referenced 
index are included. Bhan) . ed 
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